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I. EINLEITUNG UND PROBLEMSTELLUNG 


Das einzige Mittel, wodurch ein Tier etwas tiber seine Um- 
gebung erfahren kann, bilden seine Sinne. Es sind demnach 
die zu Wahrnehmungen verarbeiteten Sinnesreize, die zusammen 
das Bild ergeben, welches das Tier von seiner Umgebung er- 
halt. Obwohl alle Sinne zusammen dieses Bild erzeugen und 
der Verlust eines einzigen Sinnes die Méglichkeit sich im Kampf 
ums Dasein zu behaupten stark beeintrachtigen wonicht ganz- 
lich zunichte machen wiirde, so spielen sie dennoch nicht alle 
eine gleich bedeutende Rolle dabei. Immer werden bestimmte 
Sinne, dem Milieu und der Lebensweise des Tieres ent- 
sprechend, mehr oder weniger entwickelt sein; so wird ein in 
Grotten lebendes Tier einen mangelhaft Bemickelten Gesichts- 
sinn haben, hingegen einen sehr feinen Tastsinn. Hiermit 
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will jedoch nicht gesagt sein, dass bei Tieren aus demselben 
Milieu und mit ungefahr derselben Lebensweise nun auch immer 
derselbe Sinn am krAaftigsten entwickelt ist; die Herdentiere 
aus den afrikanischen Steppen, bei denen sowohl der Gesichts- 
sinn als der Gehor- oder der Geruchssinn am krAaftigsten ent- 
wickelt sein kann, liefern hierfiir den Beweis. 

Es fragt sich nun, ob die verschiedenen Komponenten, aus 
denen die Wahrnehmungen eines Sinnes zusammengesetzt 
sind, fiir ein Tier alle gleich wichtig sind. Es gibt niedere Tiere, 
die nur den Unterschied zwischen hell und dunkel wahrnehmen 
kénnen und bei denen diese Fahigkeit eine ausserst wichtige 
Rolle in ihrem Leben spielt, weil sie ihnen z.B. erméglicht 
immer das Dunkel aufzusuchen. Fiir hdéhere Tiere wird diese 
Fahigkeit von viel geringerer Bedeutung sein; hier herrscht 
die Wahrnehmung von Farbe und Form vor. 

Form und Farbe (oder bei farbenblinden Tieren Form und 
die grauen Tone) sind die beiden Komponenten, welche zu- 
sammen das Bild eines Gegenstandes ergeben. 

Die meiner Arbeit zugrunde liegende Frage war nun, ob bei 
Affen diese beiden Komponenten gleich wichtig sind 
und wo nicht, welche der beiden tberwiegt. Anders 
gesagt, ob ein Affe, der eine Apfelsine aus Erfahrung kennt, 
wenn wir ihn wahlen lassen zwischen einem orangefarbenen 
Kubus und einer blau gefarbten Apfelsine, sich fiir den Kubus 
oder fiir die Apfelsine entscheidet; wobei selbstverstandlich 
von einer Wahl nach dem Geruch nicht die Rede sein darf. Um 
die Frage moglichst einfach und prinzipiell zu stellen, verwendete 
ich fir meine Experimente keine Gegenstande, sondern auf 
Pappe geklebte Figuren. 

Will man erforschen in wie weit ein Tier imstande ist, Wahr- 
nehmungen oder Wahrnehmungskomplexe von einander zu 
unterscheiden, so ist es notwendig die Tiére zuerst auf einen 
derartigen Komplex zu dressieren, d.h. einen solchen Wahr- 
nehmungskomplex einem Instinkt unterzuordnen, wodurch 
er fir das Tier einen bestimmten Wert erhalt. Hierzu eignet 
sich am besten der Ernahrungsinstinkt, der namentlich bei 
Affen immer sehr rege ist. Bei der Dressur auf einen bestimmten 
Komplex wissen wir nicht im Voraus nach welchem Element 
oder welchen Elementen das Tier sich orientiert; dies muss nach 
beendeter Dressur mittels Analyse erforscht werden. Die 
klassische Methode fiir eine solche streng wissenschaftlich 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. i) 


durchgeftthrte Analyse ist diejenige I. PawLows, wie er sie bei 
seinen Untersuchungen tiber die bedingten Reflexe anwandte; 
diese Methode ist jedoch bei Affen aus technischen Griinden 
nicht durchfiihrbar. Wir mussten also um das Verhalten der 
Affen in einer von uns angeordneten komplexen Situation zu ° 
untersuchen anders verfahren, obwohl wir zum Zwecke einer 
richtigen Analyse des Verhaltens der Versuchstiere selbstver- 
standlich auch die Resultate der Schule PAwtows in Betracht 
zogen. 

Wie PAw Low, stellten auch wir Untersuchungen an iiber das 
Unterscheidungsvermégen bei Tieren; wir diirfen dabei aber 
keineswegs vergessen, dass in dem Begriff ,,unterscheiden”’ ver- 
schiedene Erscheinungen zusammengefasst sind. Erstens gibt 
es ein rein physiologisches Unterscheidungsvermégen, das 
daher riihrt, dass der eine Reiz ein anderes Sinneselement trifft 
als der andere. So kann das Unterscheiden von Licht, Schall, 
Geruch usw. hauptsachlich physiologisch sein. Daneben gibt 
es aber auch ein psychologisches Unterscheiden, welches auch 
schon von PAWLOov studiert wurde. Dies trat z.B. auf, wenn er 
als Reiz eine bestimmte Gruppierung von To6nen oder eine Figur 
verwandte. Die Reaktion auf eine bestimmte Kombination 
von Reizen ist grundsatzlich verschieden von der Reaktion 
auf isolierte Reize; nur letztere kann in manchen Fallen rein 
physiologisch interpretiert werden, ohne dass man allerdings 
je wirklich beweisen kénnte, dass eine entsprechende Reaktion 
sich ausschliesslich auf physiologische Erscheinungen beschrankt. 

Wir kénnen das psychologische Unterscheidungsvermégen 
folgendermassen weiterhin verteilen: 

1. Unterscheidung von Reizelementen; 

2. Unterscheidung von Reizgestalten mit relativ grosser 
Transpositionsbreite; 

3. feine Unterscheidung von bestimmten Gestalten; 

4. die Fahigkeit nach und trotz der Unterscheidung dem 
Ungleichartigen als Signal denselben Wert beizumessen; hicrtiber 
ist nur sehr wenig bekannt, da wissenschaftliche Versuche auf 
diesem Gebiet fast ganzlich fehlen; 

5. Unterscheidung und Gleichsetzung mittels Abstraktion, 

Abstraktion beruht auf Isolierung der Ordnung, welche 
zwischen den Reizelementen besteht. Der Prozess der Abstraktion 
vollzieht sich auf bewusste Weise. Hiervon ist bei Tieren nichts 
bekannt und hoéchst wahrscheinlich tritt dieses Vermodgen bei 


4 J. J. SMITH 


ihnen iiberhaupt nicht auf. Einige Forscher wie z.B. KLUvER (26, 
glauben jedoch in bestimmten Fallen auch bei Tieren von 
Abstraktion reden zu dirfen; die Schwierigkeit dabei ist, dass 
sie manchmal mit dem Wort ,,Abstraktion” einen andern Sinn 
zu verbinden scheinen als den in der menschlichen Psychologie 
uiblichen. 

Das dusserliche Merkmal der Gleichsetzung ware: gleiche 
Reaktion auf ungleiche, aber ahnliche Formen. Die gleichartige 
Behandlung von Ungleichem, aber Aehnlichem kann also auf 
verschiedene Weise zustande kommen: 

1. Die beiden Formen werden gar nicht unterschieden, 
also einfach miteinander verwechselt. 

2. Die Formen werden unterschieden, ihnen aber der gleiche 
Wert zuerkannt (z.B. die recht primitive Gleichsetzung zweier 
Friichte gleicher Art, aber individuell recht verschiedener 
Form). Die Entscheidung, ob hier Verwechselung vorliegt, 
also Beschrankung der Wahrnehmungsmerkmale auf diejenigen 
die beiden Formen gemeinsam sind, oder wirkliche Unter- 
scheidung mit folgender primitiver Gleichsetzung, ist in der 
Regel recht schwierig, zumal nach PAwLow auf ein Stadium 
automatischer Gleichsetzung, ein Stadium der Differenzierung 
auch bei bedingten Reflexen folgt. Wenn ein Mensch zweierlei 
Dinge auf Grund von Abstraktion gleichsetzt (beide represen- 
tieren dann ein gleiches Beziehungsganzes, z.B. zwei Lampen 
von ganz verschiedener Form), dann sind die Unterschiede 
zwischen den direkt wahrnehmbaren Merkmalen so gross, dass 
eine Verwechselung gar nicht in Frage kommt. Gleichsetzung 
zweier Dinge in der Reaktion kann ein Merkmal sehr primitiver 
oder gerade hoch differenzierter psychischer Funktionen sein. 

Das absolute Wiedererkennen von Reizelementen ist pri- 
mitiv, das absolute Wiedererkennen einer bestimmten Gestalt 
(z.B. einer Form) erfordert hingegen eine hohe psychische 
Leistung und meistens gibt es ein Zwischenstadium, in dem 
die Unterscheidung noch nicht so genau stattfindet und wobei 
also auf Gestalten, die grosse Aehnlichkeit mit der Dressur- 
gestalt aufweisen, auf dieselbe Weise reagiert wird wie auf die 
Dressurgestalt selbst. (Siehe z.B. PAwLows Versuche mit Kreisen 
und Ellipsen; Seite 122 von Conditioned Reflexes”). Bevor 
somit die Reaktion sich beschrankt auf eine bestimmte Gestalt, 
d.h. also bis diese Gestalt von allen andern unterschieden wird, 
wird die Reaktion von relativern Merkmalen bestimmt. Wenn 
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der Experimentator mehr oder weniger komplizierte Gestalten 
verwendet, so muss er, wie aus Obigem hervorgeht, zuerst einmal 
sehr sorgfaltig untersuchen, ob das Tier tatsachlich auf die dar- 
gebotene Gestalt reagiert und nicht etwa auf einige von dem 
Tier daraus isolierte Reize. 

Bevor man mit einer Dressur auf einen Komplex von Fak- 
toren anfangt, muss man die Tiere auf die einzelnen Faktoren 
dieses Komplexes dressieren; in meinem Fall mithin auf Farbe 
und auf geometrische Figuren, um zu erforschen, ob es iber- 
haupt moglich ist, das Tier auf diese Faktoren zu dressieren. 
Da mit diesen Experimenten schon oft ein giinstiges Resultat 
erzielt worden ist (auch mit Schweinsaffen), kam es mir tiber- 
fliissig vor, diese Dressur auf die einzelnen Faktoren zu wieder- 
holen. Siehe dazu die Arbeiten von BIERENS DE HAAn, KLUver, 
ReéveEsz, BuyTENDIJK, YERKES und anderen. 

Reagiert das Tier nicht auf die Gestalt als solche, sondern 
auf hieraus isolierte Elemente, so fragt es sich beim Vergleichen 
der verschiedenen Untersuchungen, ob nun immer bei allen 
Tierarten dieselben Elemente isoliert werden und wenn nicht, 
ob dies bei Tieren derselben Gattung wohl der Fall ist. Dies 
fiihrte mich zur folgenden Problemstellung: 

Wenn ein Affe gelernt hat von zwei farbigen Figuren immer 
eine zu wahlen, wird dann seine Wahl von dem Komplex der 
Merkmale dieser Figur bestimmt oder richtet seine Wahl sich 
ganzlich oder grosstenteils nach einem einzigen Merkmal dieses 
Komplexes (im vorliegenden Fall also nach Form oder Farbe) 
und wenn dies der Fall ist, wird dann bei allen Affen ein und 
derselben Art (namlich bei Schweinsaffen, Nemestrinus nemes- 
trinus) und gleichen Alters die Wahl standig von demselben 
Bestandteil des Komplexes bestimmt? Da positive und negative 
Figur zusammen auch wieder einen Komplex bilden, habe ich 
ebenfalls untersucht, ob die Wahl allein von den Faktoren der 
positiven Figur abhaéngt oder ob die Faktoren der negativen 
Figur dabei woméglich auch eine Rolle spielen. 

Die zur Beantwortung dieser Fragen erforderlichen Experi- - 
mente ermoglichten mir ausserdem noch folgende Punkte zu 
studieren: 

1. Werlauft der Lernprozess bei allen Affen einer Art auf 
gleicher Weise? 

2. Wie verhalten die Tiere sich, wenn die Veranderungen 
in der Dressurkombination nach und nach grésser werden? 
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3. Sind die Affen auf cin bestimmtes Dreieck dressiert worden 
oder auf ,,Dreieckigkeit” im Allgemeinen? 


Il. LITERATURUBERSICHT 


Ueber die Fahigkeit der Tiere Formen und Farben zu unter- 
scheiden ist in den letzten Jahren soviel ver6ffentlicht worden, 
dass es nicht méglich ist eine vollstandige Literaturiibersicht 
zu geben; ich werde mich vorwiegend auf die mit Affen angestell- 
ten Versuche beschranken. KLUveErR (26) fiihrte Untersuchungen 
tiber Aequivalenzreize aus. Zweck dieser Untersuchungen war 
festzustellen, wie gross die Veranderungen in der Dressur- 
figur sein diirfen, wenn diese noch als identisch mit der ur- 
spriinglichen Dressurkombination gesehen werden sollte. Nach 
KLUVER ist bei Tieren von einer.Art Abstraktion die Rede, wenn 
sie auf eine Relation zwischen zwei Figuren (z.B. auf die grésste) 
dressiert worden sind. 

Es gelang R&vész (36) nicht einen Affen bei einer sechs- 
fachen Wahlméglichkeit ganz auf eine bestimmte Figur (Dreieck) 
zu dressieren; immer spielte auch der Ort der Figur eine Rolle 
dabei. Wahrscheinlich war dies jedoch die Folge eines voran- 
gegangenen Experimentes, wobei das Tier auf ein bestimmtes 
Fach des Wahlapparates dressiert worden war. 

Nach Révész (38) kann von Abstraktion nur dann die Rede 
sein, wenn die einzelnen Faktoren, aus denen ein Wahrneh- 
mungsbild zusammengesetzt ist, bewusst unterschieden werden. 
Aus seinen Untersuchungen schliesst REvEsz, dass dies nur bei 
altern Kindern und Erwachsenen der Fall ist. Bei jungen Kindern 
wird die Wahl in derselben Weise getroffen wie bei den Affen; 
in dem Fall spricht Krou (31) von ,,teilinhaltlicher Beachtung” 
zur Unterscheidung von Abstraktion. 

_ Bei jungen Kindern spielt nach REvEsz die Farbe die be- 
deutendste Rolle bei der Bestimmung der Wahl, wahrend bei 
alteren Kindern die Form allmahlich anfangt von tiberwiegendem 
Einfluss zu sein; aus diesem Grunde sollte man meinen, dass 
auch fiir Affen die Farbe wichtiger ware. Révtsz konstatiert 
jedoch einen starkeren Einfluss der Form und erklart dies durch 
den Umstand, dass die Entwicklung eines Affen viel schneller 
fortschreitet als die eines Menschen und dass er dadurch viel 
friher als der Mensch mit allerhand Formen in Beriihrung 
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kommt, die fiir ihn von Bedeutung sind. Obwohl ich selbst auch 
bei einigen Affen einen starkeren Einfluss der Form auf die 
Bestimmung der Wahl feststellen konnte, so halte ich dennoch 
das von REv£sz erzielte Resultat nicht fiir ganz zuverlassig, da 
seine Methodik meines Erachtens nicht einwandfrei ist. 

REvEsz (35) sagt weiter, dass ein Affe, der auf eine farbige 
Figur mit einer bestimmten Form dressiert worden war, meistens 
auch dann noch richtig wahlte, wenn diese Figur durch eine 
schwarze, den Umriss der Dressurfigur darstellenden Linie 
ersetzt wurde (dies war bei meinen Versuchen fast niemals der 
Fall). Wenn die Affen auf ein gleichseitiges Dreieck dressiert 
worden waren, so verwirrten sie sich ganzlich, wenn dieses 
Dreieck durch ein andersartiges ersetzt wurde (dies entspricht 
meinen Resultaten). 

BIERENS DE Haan (3) hat einwandfrei nachgewiesen, dass 
Nemestrinus nemestrinus Farben sehen kann. Im Gegensatz zu 
Révész konstatiert BreRENs DE Haan (5) nur ein sehr ge- 
ringes Vorherrschen vom Einfluss der Form auf die Bestimmung 
der Wahl (22:18). Weiter zeigte es sich, dass die negative Figur 
die Wahl nicht beeinflusst (4). Die Elemente, die das Wahr- 
nehmungsbild ergeben, sind bei Affen viel mehr zu einem Kom- 
plex vereinigt als bei uns; aus diesem Komplex treten gewisse 
Elemente hervor, die wir vorher nicht bestimmen konnen. 
Auf solche Faktoren lasst sich das Tier leicht dressieren. 
Allem Anschein nach vermag das Tier, genau wie wir, dieses 
Merkmal ganz getrennt von den andern zu sehen. Flecken 
und Risse in den Kartons, worauf die Affen dressiert werden, 
spielen ebenfalls eine Rolle bei der Bestimmung der Wahl. 
Dass ein gewisses Merkmal einer Figur bei dem Treffen der 
Wahl in den Vordergrund tritt, kann somit daher stammen, 
dass die Bewertung angeboren (primar) ist oder dass das be- 
treffende Merkmal im Leben des Tieres grosse Bedeutung 
erhalten hat (sekundar). 

Der menschlichen Typologie entsprechend kann man auch 
bei Affen (J. A. Brerens pe Haan, 8) einen motorischen und 
einen sensorischen Typus unterscheiden. Die dem motorischen 
Typus angehorenden Affen sind schwierig auf Wahrnehmungs- 
merkmale zu dressieren, weil sie eine starke Tendenz zeigen einer 
einmal angenommenen Bewegungsgewohnheit treu zu bleiben, 
wodurch die Wahl zur Lésung einer bestimmten Aufgabe er- 
schwert wird. Man nennt die Erscheinung, dass ein Tier immer 
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nach einer Seite des Apparates lauft Seitenstetigkeit; dies ist 
also eine Folge der motorischen Veranlagung des Tieres. 

Ich will hier noch einige Darstellungen erwahnen, die ich 
bei meinen Untersuchungen benutzte, auf deren Inhalt ich hier 
jedoch nicht eingehen kann. Ein ausfiihrliches Literaturver- 
zeichnis befindet sich am Ende dieser Arbeit. 

I. P. Pawtow: Conditioned Reflexes; W. KOHLER: Gestalt- 
psychologie; W. Kéuter: Psychologische Probleme; W. KOHLER: 
Intelligenzpriifungen an Anthropoiden; H. J. JorDAN: Allge- 
meine vergleichende Physiologie der Tiere; H. J. JoRDAN: Ge- 
hirn und Seele; O. Krow und R. ScHo.: Ueber die teilinhalt- 
liche Beachtung von Form und Farbe beim Haushuhn; W. 
FiscHEL: Methoden zur psychologischen Untersuchung der 
Wirbeltiere; F. J. J. Buyrenpijk: Considérations de psychologie 
comparée a propos d’expériences faites avec le singe Cercopi- 
thecus; J. A. BrERENS DE Haan: Ueber Wahl nach relativen 
und absoluten Merkmalen. 

Obwohl L. VeRtarneE und Fraulein M. TELLIER auch auf 
dem Gebiet meiner Arbeit Versuche angestellt haben, habe ich 
ihre Untersuchungen in dieser Literaturiibersicht weiter nicht 
beriicksichtigt: sie gelangen namlich zu so seltsamen Resultaten, 
dass es sich fragt, ob hier keine fehlerhafte Methodik zur An- 
wendung kam. 


Ill. METHODIK 


Die Versuche wurden angestellt in dem tierpsychologischen 
Laboratorium (Direktor Dr. J.-A. Brerens p—E Haan) in dem 
zoologischen Garten der Gesellschaft Natura Artis Magistra 
in Amsterdam. Einzelheiten tiber dieses Laboratorium kann 
man in einem Aufsatz von Dr. Brerens pe Haan finden (1). 
Das Arbeitszimmer ist etwa 8 zu 5 m und hat an drei Seiten 
Fenster. Die Temperatur ist immer mindestens 21° C. Die 
Dimensionen des Kafigs, in dem die Versuche angestellt wur- 
den, waren 2.50 1.20xX 2m. Die Affen wurden nur einmal 
taglich gefiittert und zwar nach Beendigung der Versuche. 

Der KAafig war folgendermassen eingerichtet: drei der Wande be- 
standen aus Drahtgeflecht, wahrend die vierte Wand aus Brettern 
hergestellt war. In einer Entfernung von 50 cm vom Boden 
war an dieser Holzwand ein horizontales Brett angebracht 
worden, worauf die Affen sich setzen konnten; 25 cm tiber diesem 
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Sitzbrett befanden sich in der Bretterwand des Kafigs zwei 
runde Lécher, deren Mittelpunkte 27 cm von einander entfernt 
waren. An der Aussenseite des Kafigs waren diese Locher 
(7 cm im Durchmesser) mit kleinen Metallklappen versehen, 
die an der oberen Seite mittels eines Scharnieres an der Wand 
befestigt waren. Diese Klappen konnten also von den Affen 
nach auswarts aufgestossen werden; ndétigenfalls konnte dies 
aber mittels eines Riegels verhindert werden. An der Aussen- 
seite des Kafigs waren unterhalb der Klappen kleine Behalter 
angebracht worden, in die man Futter legen konnte. In dem 
Kafig waren oberhalb der Locher kleine Latten befestigt, wo- 
zwischen sich Stiicke Pappdeckel (Dimensionen 20 x 20 cm) 
schieben lessen. Sowohl diese Kartons wie die Locher konnten 
dem Auge der Affen entzogen werden mittels eines hélzernen 
Schiebers. An diesem Schieber war ein Seil befestigt, das iiber 
den ganzen Kafig lief. Dies bot den Vorteil, dass man beim 
Emporziehen des Schiebers hinter den Affen stand und es also 
weniger Moglichkeit gab die Tiere durch Zeichen zu _ beein- 
flussen. Im Innern des KAafigs befanden sich ausser einem Kletter- 
baum noch zwei kleine Kafige. Es wurden namlich jeden Tag 
meistens mit drei Affen Versuche angestellt und dann mussten 
jedesmal zwei Tiere eingesperrt werden, wahrend man mit dem 
dritten arbeitete. Dieses Einsperren geschah dadurch, dass 
man Futter in die kleinen Kafige legte, worauf die Affen aus 
freien Stiicken hineingingen, oder falls dies nicht gelang, indem 
man sie hineintrieb. 

Dr. A. L. J. Sunter, der Direktor des zoologischen Gartens 
der Gesellschaft Natura Artis Magistra, war so liebenswiirdig 
mir fiir meine Experimente 8 Schweinsaffen (Nemestrinus 
nemestrinus) zur Verfiigung zu stellen. Diese Affen waren sehr 
jung auf Sumatra gefangen worden und beim Anfang der 
Versuche wahrscheinlich etwa anderthalb Jahre alt; sie waren 
noch nie zu Experimenten verwendet worden. 

Wahrend der ganzen Dauer der Versuche waren sie sehr 
lebhaft und machten einen gesunden Eindruck; nur zeigten 
sie ab und zu Brechbewegungen. Einer der Affen (Nr. 5) starb 
eines Nachmittags plotzlich an Krampfen(?); vormittags be- 
merkte man nichts Auffalliges an ihm. 

In den ersten Tagen, nachdem die Affen ihr neues Quartier 
bezogen hatten, wurden sie in Ruhe gelassen und die Versuche 
erst angefangen nach vdlliger Gewohnung an ihre neue Um- 
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gebung. Zuerst sollten die Affen nun das Aufstossen der 
Klappen erlernen; zu diesem Zweck wurde der Schieber empor- 
geschoben und hinter einem der Lécher, dessen Klappe geéffnet 
war, ein Stiickchen Banane gezeigt; schon sehr bald iiberwanden 
die Affen ihre Angst und wagten sich heran um das Futter zu 
holen. Jedesmal darauf wurde die Klappe etwas weiter ge- 
schlossen, wodurch die Affen schon bald dazu kamen, selbst 
die Klappe aufzustossen. Alsdann sollten die Tiere sich noch an 
das ‘Auf- und Niedergehen des Schiebers gewohnen, denn dies 
angstigte sie anfangs sehr. Die eingesperrten Affen liessen das 
Tier, mit welchem die Versuche angestellt wurden, véllig un- 
beachtet und mithin war von Nachahmung mit Bestimmtheit 
nichts nachzuweisen. Meistens waren die Affen innerhalb einer 
Stunde mit der Versuchsanordnung vertraut; am nachsten Tag 
setzten dann die Lernversuche ein. Hierbei stellte ich meistens 
50 Versuche pro Tag an. Die Versuche wurden angestellt in der 
Periode vom Okt. ’34 bis zum Jan. ’36 und zwar anfangs wahrend 
5 Tagen pro Woche (Sonntags und Samstags nicht) und spater 
wahrend 3 Tagen pro Woche (Dienstag, Donnerstag, Freitag). 
Als positive Figur verwendete ich bei den Lernversuchen ent- 
weder ein rotes, gleichseitiges Dreieck mit nach oben gerichteter 
Spitze (die Seiten zu je 10 cm) oder einen blauen Kreis mit einem 
Radius von 4 cm auf einem weissen Hintergrund von 20 x 20 cm; 
im letzteren Falle wurde dann die andere Figur als negative 
Figur verwendet. Die Figuren waren auf Pappe geklebt, sodass 
sie sich leicht zwischen die Latten schieben liessen. 

Bei geschlossenem Schieber wurden die Figuren auf den fiir sie 
bestimmten Platz geschoben und in den Behilter an der Seite der 
positiven Figur wurde ein Stiickchen Banane gelegt. Um der 
Moglichkeit vorzubeugen, dass die Affen statt auf die Figuren auf 
eine bestimmte Klappe dressiert wurden, wurde der Platz der 
positiven und der negativen Figur fortwahrend gewechselt und 
zwar so, dass die positive Figur bei einer Serie von 10 Versuchen 
der Reihe nach (vom Kafig aus gesehen) links, rechts, rechts, 
links, rechts, links, links, rechts, links, rechts war; also fiinfmal 
rechts und fiinfmal links. Ausser in einigen Fallen, die wir noch 
besonders erwahnen werden, war auch die Klappe unterhalb der 
negativen Figur nicht verriegelt. Bei einer falschen Wahl be- 
stand die Strafe lediglich in dem nicht finden des Bananen- 
sttickes. Das Versetzen eines leichten elektrischen Schlages bei 
einer falschen Wahl wirkt namlich ungiinstig auf die Lernge- 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. sf 


schwindigkeit (siehe Karka, Nr. 21). Ich achtete darauf, dass 
die Affen, indem ich sie mit Futter herbeilockte, immer min- 
destens 1.5 m vom Apparat entfernt waren, bevor ich den 
Schieber emporzog; ich stand in diesem Augenblick also 
hinter den Affen, weil das mit dem Schieber verbundene Seil, 
wie oben erwahnt, iiber den Kafig lief. Dies bot neben der ge- 
ringeren Beeinflussungsméglichkeit der Affen mittels unbewuss- 
ter Zeichen auch noch den Vorteil, dass ich ihr Verhalten sehr 
genau beobachten konnte. Schon sehr bald lernten die Affen 
sich sofort nach Beendigung des Versuches wieder an ihren 
Platz zu setzen, sodass ich sie nicht mehr dahin zu locken 
brauchte. Zu Anfang der Dressur gingen die Affen schon bevor 
der Schieber noch ganz emporgezogen worden war, auf den 
Apparat zu, sprangen auf das Sitzbrett und 6ffneten die erste 
beste Klappe. Erwies sich diese Wahl als falsch, dann liess ich 
sie anfangs sofort auch die zweite Klappe 6ffnen. Spater aber, 
um die Strafe zu vergréssern, hiess ich sie zuerst von dem Brett 
herunterkommen. Nach einer falschen Wahl musste der Schieber 
schleunigst herabgelassen werden; dies war bei manchen Affen 
keineswegs leicht, weil sie sich sehr geschickt darin zeigten 
mit einer Hand den Schieber aufzuhalten, wahrend sie mit der 
anderen die Klappe offneten. Dieselbe Schwierigkeit ergab sich, 
wenn die erste Wahl richtig gewesen war, denn auch in diesem 
Fall versuchten sie anfangs noch die zweite Klappe zu Offnen. 
Auch musste ich mich hiiten, den Schieber nicht vorzeitig 
herunterzulassen (also bevor sie die falsche Klappe aufgestossen 
hatten), denn dann ware es méglich, dass die Affen hierauf 
dressiert wiirden. Wenn ein Affe statt tiber den Boden den Weg 
zum Apparat uber das Gitterwerk der Seitenwande oder der 
Decke nahm, wurde der Schieber wieder herabgelassen und 
der Affe an seinen Platz zuriickgerufen. Wenn ein Affe namlich 
am Gitter entlang zum Apparat geklettert war, 6ffnete er fast 
immer diejenige Klappe, welche sich an derselben Seite befand 
auf der er hergekommen war. Gleich nach jedem Versuch 
wurde das Ergebnis in ein Heft geschrieben und zwar in fol- 
gender Weise: Die 50 Versuche, die gewohnlich pro Tag ange- 
stellt wurden, teilte ich in 5 Serien ein von je 10 Versuchen. 
Jede richtige Wahl wurde mittels eines Pluszeichens und jede 
falsche mittels eines Minuszeichens angedeutet. In jeder Serie 
wurde addiert wie oft die Wahl richtig getroffen war und wie- 
viele Male die rechte Klappe als erste gewahlt wurde. 
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TABELLE I 
Beispiel einer Tagestabelle 
d. 19. Oktober. 


AtieNr. 1: 
Seite auf der Nummer der Serie. 15. Ver: uchstag. 
sich die + Fig. 
befindet. I EE fee VAG, 
I r Teor Mt yee 
2 ahs (os fckeciphiael Grrr RE 
3 l eh birt han aia 
4 r SS Ie wy a 
5 l Te oe Bk ge oe 
6 r il al i tiie aah abet 
i r = re seyies “ce 
8 l =<) pettti<n ae eee 
9 r es See eee Se 
10 l (ee: OR Re ee 
Serienergebnis: 6 9 8 8 6 


Tagesergebnis. Von 50 Versuchen waren richtig: 
6+9+8+48+ 6= 37; also 74 %.- 


Die rechte Figur wurde gewahlt: 
3+4+3+ 3+ 5 = 18 Mal; also 36 %. 


Am Ende jedes Tages wurde das Tagesergebnis in % be- 
rechnet und in einer Kurve wiedergegeben (siehe Abb. ere 
Auf die Horizontalachsen dieser Abbildungen sind die Versuchs- 
tage eingetragen und auf die Vertikalachsen iiber jedem Ver- 
suchstag der jeweilige Prozentsatz der richtig getroffenen 
Wahlen (gezogene Linie) und der Prozentsatz der angibt, wie 
oft die rechte Klappe als erste aufgestossen wurde (gestrichelte 
Linie). 

Aus letzterer Linie ist ersichtlich, ob ein Affe eine bestimmte 
Klappe bevorzugt (also auf die Klappe statt auf die Figur dres- 
siert worden ist). Da der Affe nur zwischen 2 Méglichkeiten 
zu entscheiden hat und es also 50 % Wahrscheinlichkeit gibt 
dass er richtig wahlt, leuchtet es ein, dass solange ein Tier noch 
nicht eine bestimmte Klappe bevorzugte, die Lernkurve 
standig um die 50 % Linie schwankte. (Die grosse Anzahl der 
taglichen Versuche bewirkte es, dass die Ergebnisse ziemlich 
genau dem Zufallsgesetz entsprachen). Da es bei jeder Serie galt 
gleich viele Male nach rechts als nach links zu gehen, ergibt 
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sich hieraus, dass je mehr sich die Lernkurve der 100 % Linie 
nahert, um so naher muss die Kurve, die angibt in wieviel °%/ 
der Versuche die rechte Klappe zuerst gedffnet wurde, an die 
50 % Linie herankommen. (Siehe z.B. Abb. 1). 

Anfangs veranstaltete ich die 50 Versuche an einem Affen 
nicht alle hintereinander, sondern teilte sie in Gruppen von 10 
bis 20 Versuchen ein; zwischendurch wurde dann mit einem 
andern Affen gearbeitet. Da man die Affen jedesmal wieder 
einsperren musste, nahm dies sehr viel Zeit in Anspruch und 
da es sich ausserdem zeigte, dass die Tiere auch 50 Versuche 
flott hintereinander erledigten, entschloss ich mich schon bald 
dazu alle Versuche mit einem Affen hintereinander anzustellen. 

Wenn ein Affe einige Tage nacheinander in 96 bis 100 % der 
Versuche die Wahl richtig getroffen hatte, wurde angenommen, 
dass die Aufgabe gelernt war. Fast niemals wurde einige Tage 
nacheinander 100 % erreicht, denn fast jeden Tag machte das 
Versuchstier einmal oder zweimal einen Fehler, weil irgend 
etwas seine Aufmerksamkeit ablenkte (z.B. ein ungewohntes 
Gerausch oder eine Kiichenschabe, die durch den KaAfig lief). 
Wenn ich nicht ganz bestimmt wusste, ob ein Affe die falsche 
Klappe berithrt hatte, wurde dieser Versuch als falsch notiert. 

Nach Vollendung der Dressur stellte man noch folgende 
Versuche zur Kontrolle an: 

1.. Die Reihenfolge, in der die positive Figur oberhalb der 
rechten oder oberhalb der linken Klappe angebracht worden 
war, wurde geandert um festzustellen, ob das Tier etwa auf 
eine bestimmte Reihenfolge dressiert worden ware; es stellte 
sich heraus, dass dies niemals der Fall war. 

2. Hinter beide Klappen wurde Futter gelegt. Es ware 
namlich méglich, dass das Tier in irgend einer Weise (z.B. 
mittels seines Geruchssinnes) bemerken k6énnte, an welcher 
Seite das Futter lage. Auch dies war niemals der Fall. 

g. Es wurde kontrolliert, ob der von dem Experimentator 
eingenommene Platz wahrend des Futterhinlegens Einfluss 
hatte auf die Bestimmung der Wahl. Es liesse sich namlich den- 
ken, dass nan sich unwillkiirlich, wenn man Futter in den 
rechten Behalter legte, etwas mehr nach rechts aufstellte und, 
wenn man Futter in den linken Behalter legte etwas mehr nach 
links und dass die Affen dies bemerkt hatten und also hierauf 
dressiert worden waren. Indem man sich nun beim Futterlegen in 
den rechten Behalter weiter nach links aufstellte und umgekehrt, 
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konnte dies erprobt werden. Aus der Tatsache, dass die Ergeb- 

‘nisse sich immer gleichblieben, lasst sich schliessen, dass: auch 
dies die Bestimmung der Wahl nicht beeinflusste. Dies war auch 
nicht zu erwarten, denn die Affen beachteten mich durchaus 
nicht, wenn ich hinter die Bretterwand verschwand und ver- 
suchten nie durch die Ritzen zu erspahen, wohin das Futter 
gelegt wurde, obwohl die Méglichkeit dazu vorhanden war. 

4. Die Kartons mit den Figuren wurden durch neue ersetzt. 
Es zeigte sich nun, dass manchmal ausser der Figur auch andere 
Merkmale der Karte bei dem Treffen der Wahl eine Rolle 
gespielt hatten, z.B. ein kleiner Riss oder ein Flecken; ersetzte 
man dann solch einen Karton durch einen neuen, dann verrin- 
gerte sich der Prozentsatz der richtig getroffenen Wahlen einiger- 
massen. Wenn ich aber einige Male die Kartons durch neue 
ersetzte, so lernten die Affen schon bald ausschliesslich auf die 
Figuren zu achten. Es zeigte sich hieraus allerdings, dass man 
mit den Kartons sehr vorsichtig verfahren soll, da hieraus 
sonst eine bedeutende Fehlerquelle entstehen kénnte. 

Auch KarKka (21) macht darauf aufmerksam, dass Risse und 
Flecken der Dressurfigur grossen Einfluss haben kénnen auf 
die Wahl. Im gleichen Aufsatz sagt er, dass die Affen einander 
nicht bei der Arbeit sehen diirfen, da sie, wie er behauptet, 
scharf auf einander aufpassen. Diese Tatsache habe ich jedoch 
niemals feststellen konnen. Auch beziiglich der Versuchsergeb- 
nisse nach einigen Ruhetagen machte ich ganz andere Er- 
fahrungen als Karka; bei ihm arbeiteten die Affen namlich 
nach einigen Ruhetagen schlechter als zuvor; bei mir hingegen 
arbeiteten sie im Grossen und Ganzen dann gerade besser. 

5. Schliesslich wurde in jenen Fallen, wobei wahrend des 
Lernens eine Klappe verriegelt gewesen war, untersucht, ob 
die Resultate schlechter wurden, wenn beide Klappen unver- 
riegelt blieben; dies war nun manchmal in hohem Grade der 
Fall und ich weise hierbei namentlich auf den Dressurbericht 
betreffende den Affen Nr. 2 auf Seite 19 hin. Selbstverstandlich 
wurden die Versuche nie fortgesetzt, bevor dieser Fehler be- 
hoben worden war. 

Bei den fortgesetzten Versuchen wurde nun in einer der 
zwei oder auch in beiden Figuren etwas verandert und es wurde 
erforscht, wie die Affen hierauf reagierten. Im Ganzen wurden’ 
mit jeder neuen Kombination 50, auf zwei Tage verteilte, Ver- 
suche angestellt. Auch machte ich jeden Tag 25 Versuche mit 
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der urspriinglichen Dressurkombination und zwar so, dass jedes- 
mal auf einen Versuch mit der Dressurkombination ein Ver- 
such mit der neuen Kombination folgte. Also abwechselnd alte 
und neue Kombination. Dies bot den Vorteil, dass die Tiere 
standig an die urspriingliche Kombination erinnert. wurden 
und hierdurch liess sich auch kontrollieren, ob die Affen noch 
genau auf die Figuren achteten. Auch bei diesem Wechsel der 
alten und neuen Kombination ergaben sich bei der alten Dres- 
surkombination immer nur sehr wenige Fehler (héchstens ein 
bis zwei pro Tag). Durch die grosse Anzahl der Versuche mit 
jeder neuen Kombination, die ausserdem noch auf zwei Tage 
verteilt worden waren, wurde das Zufallsmoment beim Treffen 
der Wahl grosstenteils ausgeschaltet. Indem ich bei einer neuen 
Figurenkombination immer hinter beide Klappen Futter legte, 
wurde der Bildung neuer Assoziationen vorgebeugt. Dass eine 
solche sich nicht bildete, ergibt sich aus der Vergleichung der 
Resultate des ersten und des zweiten Tages einer neuen Kom- 
bination; meistens waren die Ergebnisse der beiden Versuchs- 
tage fast die gleichen und wenn dies einmal nicht der Fall war, 
dann war das Resultat des zweiten Tages ebenso oft schlechter 
als besser als das Resultat des ersten Tages. In Anbetracht der 
grossen Zahl der Versuche, die das Erlernen einer Dressurkom- 
bination erforderte, ware es wohl sehr unwahrscheinlich, dass 
eine neue Assoziation schon mit 50 Versuchen zustande ge- 
kommen ware. Die in den spater zu erdrternden Tabellen ein- 
getragenen Prozentsatze geben den. Durchschnitt aus zwei Ver- 
suchstagen. 

Die mit jeder Figurenkombination von den Affen erzielten 
Resultate sind in einer Tabelle am Ende dieser Arbeit zusam- 
mengefasst. 


IV.a. BESCHREIBUNG DER DRESSURVERSUCHE 


pare NY. T 5 6)’. 
Rotes Dreieck positive Figur. 


Dieser Affe war sehr zahm, er setzte sich schon nach einigen 
Tagen auf meine Schulter. Er liess es sogar bald geschehen, 
dass ich ihn anfasste; die meisten Affen widersetzen sich dem. 
Namentlich im Anfang zeigten sich ab und zu Brechbewegungen, 
wobei das Futter aber nicht ausgespuckt wurde. Oft ging er auf 
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den Hinterbeinen umher, wahrend er das linke Hinterbein mit 
den beiden Vorderpfoten festhielt. 

Das Einsperren in einen der kleinen Kafige bot keinerlei 
Schwierigkeiten. Ich tat dies entweder, indem ich ein Bananen- 
stiick in einen der kleinen Kafige legte, worauf das Tier oft 
aus freien Stiicken hineinging, oder widrigenfalls, indem ich 
ihn anfasste und ihn hineinsetzte; dem widersetzte er sich dann, 
indem er sich an allem Méglichen festgriff, aber er biss nie. 

Schon sehr bald war er mit der Versuchsanordnung vertraut. 
Wahrend des Herablassens des Holzbrettes, vor dem er sehr 
wenig Angst zeigte, rannte er schnell von einer Oeffnung zur 
andern und stiess die Klappen auf, wobei er sich oft nicht Zeit 
liess zu untersuchen, ob noch Futter in dem Behalter lag. Am 
nachsten Tage setzten die Experimente ein. An jenem Tag 
konnten deren nur 20 erledigt werden und das Resultat war, 
dass bloss 6 Mal die richtige Figur gewahlt wurde. Der Affe 
zeigte ein wenig Vorliebe fiir die rechte Klappe (60%). Die pro 
Versuchstag erzielten Resultate sind zusammengefasst in Abb. tr. 
Schon am zweiten Versuchstag liess sich eine Veranderung 
in dem Verhalten des Tieres beobachten; so war es jetzt nicht 
mehr notig ihn nach der Wahl vom Apparat wegzulocken; er 
setzte sich sofort aus eigenem Antrieb auf seinen Platz. Auch war 
er schon weniger unruhig als am ersten Tag, wenn es auch noch 
einige Male vorkam, dass er zuerst die richtige Klappe auf- 
stiess, aber ohne das Futter genommen zu haben zur zweiten 
lief. Wahrscheinlich hatte er in seiner Hast das Futter gar nicht 
bemerkt. Am fiinften Tag lief er g Mal hinter einander richtig, 
aber darauf wechselten richtige und falsche Wahlen wieder in 
starkem Masse. Die Lernkurve (gezogene Linie) schwankt in 
den ersten 10 Tagen um die 50% Linie, wonach sich eine lang- 
same Steigung beobachten lasst. In den ersten 5 Tagen bevor- 
zugte der Affe immer ein wenig die rechte Klappe, am sechsten 
Tag schlug dies um in eine starke Vorliebe (78 % links) fiir die 
linke (gestrichelte Linie). Am nachsten Tag gab er der rechten 
wieder den Vorzug (78 % rechts). Die Erscheinung, dass ein 
Tier die Klappe an einer Seite dfter wahlt als die an der andern 
Seite, nennt man ,,Seitenstetigkeit”. Sie kommt bei verschie- 
denen Tieren vor und zwar besonders stark beim Anfang des 
Lernprozesses. Affe Nr. 1 zeigt dieses Symptom nur in geringem 
Masse aber bei einigen andern Affen trat es viel starker hervor. 
Die Ansicht, dass die Seitenstetigkeit verursacht werde durch 
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Wandlaufigkeit (die Neigung mancher Tiere, z.B. Ratten, 
moglichst viel an der Wand entlang zu laufen) ist, was meine 
Affen betrifft, gewiss unrichtig. Wohl kletterten sie anfangs 
manchmal am Gitter entlang zum Apparat hin, aber von einer 
bestimmten Vorliebe fiir diesen Weg liess sich nichts nachweisen. 

Der standige Richtungswechsel bei der Seitenstetigkeit (bald 
einige Tage lang Vorliebe fiir rechts, bald wieder fiir links) macht, 
dass dieses Symptom sich nicht, wie man manchmal annimmt, 
durch einen unsymmetrischen Kérperbau erklaren lasst, wo- 
durch das Tier immer ein Abweichen nach einer bestimmten 
Seite zeigen sollte. Die zuriickzulegende Strecke (14 m) scheint 
mir hierfiir ausserdem viel zu kurz. Wahrscheinlich miissen wir 
die Ursache suchen in der starken motorischen Veranlagung 
des Tieres; aus dieser Veranlagung ist seine starke Neigung zu 
erklaren den einmal ausgefiihrten Komplex von Bewegungen 
zu wiederholen. Es kommt noch hinzu, dass fiir diese Tiere die 
Sinneswahrnehmung keine so wichtige Rolle spielt bei der 
Bestimmung der Wahl als bei den sensorisch veranlagten Tieren 
(siehe Nr. 8 der Literatur). 

Beim Affen Nr. 1 war diese Seitenstetigkeit also nur schwach 
entwickelt und war niemals Anlass zu einem stereotypen Ver- 
halten. Nach jenem einzigen schon oben erwahnten Tag, an 
welchem der Affe eine starke Vorliebe fiir rechts bekundete, 
blieb in den nachsten Tagen noch eine, allerdings viel weniger 
starke Vorliebe fiir rechts bestehen (58-70 %). Hierauf folgten 
4 Tage mit einer sehr schwachen Vorliebe fiir links, worauf die 
Kurve wieder um die 50 % Linie schwankt. Nach dem zehnten 
Versuchstag anderte sich das Verhalten des Versuchstieres wie- 
derum einigermassen; erstens 6ffnete es nun nicht mehr immer 
die zweite Klappe, wenn es hinter der ersten Futter angetroffen 
hatte und zweitens lief es nun ab und zu an einer Klappe vorbei, 
ohne sie aufzustossen. Das Tier fing also an tatsachlich zu wahlen 
und iiberliess die Wahl nicht mehr ganzlich dem Zufall. Anfangs 
lief es an der Klappe, iiber welcher die positive Figur angebracht 
worden war, ebenso oft vorbei als an derjenigen mit der nega- 
tiven Figur, aber allmahlich wurde dies anders und die Wahl 
wurde richtiger getroffen. Oft war es deutlich zu sehen, dass der 
Affe zauderte eine der Klappen zu 6ffnen; er streckte dann 
einige Male die Hand aus, ohne die Klappe zu beriihren, ging 
dann auf die andere zu, wo sich zuweilen jener Vorgang wieder- 
holte, bis schliesslich gewahlt wurde. Vielleicht lasst sich dieser 
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Umschwung im Verhalten des Tieres aus dem Umstande er- 
‘klaren, dass vom Anfang des zw6lften Tages an die Klappe unter 
der negativen Figur verriegelt worden war. Wahrscheinlich 
konnte der Affe dies einigermassen sehen, denn als spater die 
Aufgabe gelernt war und der Riegel nicht mehr vorgeschoben 
wurde, stieg in der nachsten Serie die Zahl der Fehler von Null 
auf drei; in der zweiten Serie wurde noch ein Fehler gemacht, 
wahrend die dritte wieder ganz fehlerfrei war. Hieraus geht 
zugleicherzeit hervor, dass das Verriegeltsein der Klappen beim 
Treffen der Wahl nur eine sehr untergeordnete Rolle spielt. Ich 
hoffte den Dressurprozess zu beschleunigen, indem ich die Klappe 
unter der negativen Figur verriegelte. Aus demselben Grunde 
wurde vom 15. Tag an das Holzbrett nach einer falschen Wahl 
schnell heruntergelassen und das Tier musste an seinen Platz 
zuriickkehren, worauf der Versuch wiederholt wurde. Sehr oft 
wusste aber der Affe das Herunterlassen zu verhindern, indem 
er das Brett mit der Hand aufhielt. 

In den folgenden to Versuchstagen (16. bis 26. Versuchstag) 
wurde die Zahl der Fehler auf ungefahr 10% reduziert. Auch 
nach 32 Versuchstagen war ein stetes Richtigwahlen nicht 
erreicht; die Zahl der Fehler schwankte immer noch zwischen 
2 und 10 %. Da es allem Anschein nach noch tagelang dauern 
konnte, bis die vollen 100 % regelmassig erzielt sein wiirden 
(abgesehen von der grossen Wahrscheinlichkeit, dass diese 
niemals erzielt werden koénnen), wurde nach den Kontroll 
versuchen mit den fortgesetzten Experimenten angefangen. Wie 
bei der Methodik schon erértert wurde, sollte der Affe auch bei 
den fortgesetzten Wersuchen immer wieder zwischen den 
Figuren der Dressurkombination wahlen; hierbei wurden nur 
sehr wenig Fehler gemacht (im Durchschnitt keine 4 %). Bei 
den Kontrollversuchen zeigte es sich, dass nur das Verriegeln 
einer Klappe einigen Einfluss auf die Wahl ausiibte; bei den 
iibrigen Kontrollversuchen wurde kein einziger Fehler gemacht. 
Zuweilen gab es Tage, an denen das Tier dermassen verstrickt 
war in ein neues Spiel, welches es erfunden hatte, dass es bei 
jedem Versuch wieder schwer hielt es zu einem Gang zum Ap- 
parat zu bewegen; am nachsten Tag hatte es jedoch das Spiel 
meistens wieder vergessen (siehe Seite 72). 

Betrachten wir zum Schluss noch einmal den ganzen Verlauf 
der Dressur (siehe Abb. 1), dann sehen wir, dass bis zum rr. 
Tag von einer Wahl nach den Figuren nicht die Rede sein kann: 
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nach dem 10. Tag steigt die Kurve ziemlich rasch bis zu 94 %. 
Diese Hohe kann sich jedoch in den darauffolgenden Tagen 
nicht erhalten und die Kurve weist ziemlich starke Schwan- 
kungen auf. Die letzten 8 Tage schwankte sie fast immer zwischen 
go und 100 %, aber nach 32 Versuchstagen waren die vollen 
100 % noch niemals erreicht. 
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iter N ee: 2 fe). 
Blauer Kreis positive Figur. 


Er war der grésste der ersten drei. Anfangs war er sehr 
scheu, nach einem Monat etwa wagte er es aber sich auf meine 
Schulter zu setzen, doch nur wenn die zwei andern Affen ein- 
gesperrt waren. Oft ging er auf drei Beinen umher, wahrend 
er das rechte Hinterbein mit der linken Vorderpfote (iiber den 
Riicken hinweg) festhielt. Bei den Versuchen lief er, wenn ich 
zu dem Apparat ging um Futter hinzulegen, auch immer da- 
hin; niemals versuchte er jedoch durch eine Ritze zu gucken, 
um zu erfahren, auf welche Seite ich das Futter legte. Erst 
wenn ich zuriickkam, setzte er sich an seinen Platz. Da dieser 
Affe anfangs sehr scheu war, dauerte es lange bis er sich an den 
Apparat heranwagte; als er aber einmal damit vertraut war, 
erlernte er das Oeffnen der Klappen sehr schnell. Schon am 
zweiten Tag setzte er sich beim Anfang jedes Experimentes aus 
eignem Antrieb auf seinen Platz. 

Bei diesem Affen wurde der blaue Kreis als positive Figur 
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_verwendet. Die ersten 3 Tage hatte er eine sehr grosse Vorliebe 
fiir links (bis zu 94 %). Hierauf folgten 3 Tage, in denen von 
einer grossen Vorliebe fiir eine bestimmte Seite nichts zu be- 
merken war (siehe Abb. 2). Nach diesen drei Tagen kamen 
wieder sechs an denen eine starke Seitenstetigkeit auftrat, 
aber nun nach rechts und wechselnd zwischen 70 und 85 %. 
Die Lernkurve schwankte wahrend all dieser Tage zwischen 
45 und 60 %. Es dauerte oft lange bis er eine der Klappen auf- 
stiess; nachdem das Holzbrett emporgezogen worden war, 
fing er erst noch Kiichenschaben oder nagte am Holzwerk des 
Apparates. Wenn er das erste Mal gleich richtig wahlte, schlug 
er auch noch leicht gegen die zweite Klappe, jedoch ohne 
dabei nachzuschauen, ob etwa Futter dahinter lage. Zuweilen 
lief er an einer Klappe voriiber, aber ebenso oft an der falschen 
als an der richtigen. Vom zehnten Tage an wurde die Klappe, 
iiber welcher die negative Figur angebracht worden war immer 
verriegelt. Auch liess ich an jenem Tag zu Anfang der zweiten 
Serie das Holzbrett herunter, wenn die erste Wahl nicht richtig 
war. Wahrscheinlich brachte dies den Affen einigermassen aus 
dem Konzept, wie aus den Resultaten jenes Versuchstages er- 
sichtlich ist (der Reihe nach 2, 4, 6, 7 und 6 Fehler pro Serie 
von 10 Versuchen). Das Tier zeigte seine Verstimmung iiber 
das Herablassen des Holzbrettes, indem es sehr aggressiv wurde 
und gerade vor mir am Gitter des Kafiges riittelte; dasselbe tat 
er, wenn bei einer richtigen Wahl das Brett heruntergelassen 
wurde, bevor er das Bananenstiick erwischt hatte. 

Bis zum 25. Tag blieb die Lernkurve bis auf eine Ausnahme 
(66 %) immer unter 65 %; die Seitenstetigkeit war nicht mehr 
so stark als im Anfang und wechselte oft die Richtung. Plétzlich 
stieg dann die Lernkurve bis zu fast 100 %. Es stellte sich aber 
bald heraus, dass der Affe keineswegs auf die Figuren, sondern 
ausschliesslich auf das Verriegeltsein der Klappen dressiert 
worden war, denn als beide Klappen unverriegelt blieben, sank 
die Lernkurve augenblicklich auf weniger als 60 % herab. Es 
fragte sich nun, wie das Tier erkennen konnte, welche Klappe 
verriegelt war und welche nicht. Mir war schon aufgefallen, 
dass der Affe meistens an der linken Seite auf das Sitzbrett 
sprang, und dann nach rechts schaute (sprang er ausnahms- 
weise rechts auf das Sitzbrett, so schaute er nach links). Es 
zeigte sich nun, dass das ‘Tier die Figuren durchaus nicht be- 
achtete, dass es aber, wenn es von der Seite nach der entfern- 
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testen Klappe schaute, eine schmale Ritze sehen konnte bei 
einer unverriegelten Klappe. Diese Ritze war verschwunden, 
wenn die Klappe verriegelt worden war, weil letztere dann ganz 
dicht an das Holzwerk gedriickt war. Der Affe hatte dies also 
in 16 Tagen gelernt, denn am neunten Tag waren die beiden ° 
Klappen zuletzt unverriegelt; in den ersten 13 darauffolgenden 

‘Tagen war von einer Dressur noch nichts zu bemerken gewesen. 

Aus dieser unbeabsichtigten Dressur ging jedenfalls hervor, dass 

das Tier zweifellos die Fahigkeit zum Lernen hatte. Ich fuhr also 

mit der Dressur fort, aber die beiden Klappen blieben immer un- 

verriegelt. Die erzielten Resultate waren sehr verschieden (40 

bis 70% richtige Wahlen) und bisweilen zeigte sich wieder eine 

grosse Vorliebe fiir eine der beiden Klappen (bis zu 95 % 

rechts). Dann und wann gab es nun Tage, an denen das Tier 

gar nicht mehr arbeiten wollte oder nach einigen Serien auf- 

horte. Vielleicht war es nicht ganz gesund, denn oft lief es rasch 

im Kafig umher und stiess dabei klagliche Laute aus; auch 

rieb es sich oft die Nase am Gitter oder am Kletterbaum. Aus- 

serdem bekamen die Affen wahrscheinlich zuviel Nahrung, 

sodass sie vormittags noch keinen Hunger hatten, denn einige 

Tage spater zeigten auch die beiden andern Tiere dasselbe Symp- 

tom, wenn auch nicht so hochgradig. Als sie jedoch abends 

weniger zu fressen bekamen, war es bei jenen gleich wieder 

vorbei; Nr. 2 arbeitete aber auch weiterhin unregelmassig. 

Die Kurve ist bis zum 40. Versuchstag gezeichnet, hierauf 
wurden die Versuche noch 24 Tage fortgesetzt; viel kam hierbei 
nicht heraus, denn erstens wechselten die Resultate sehr stark 
und auch weiter waren nie mehr als 70 % der Versuche richtig. 
Immer zeigte sich eine grosse Vorliebe fiir rechts; manchmal 
bis iiber go %. 

Wenn ich an einem Tage, wo der Affe nicht arbeiten wollte, 
die Bananenstiicke durch Apfelstiicke ersetzte, ging er bisweilen 
wieder an die Arbeit. Auch gaben anfangs die Tage, an denen 
Apfel verabreicht wurde ein besseres Resultat als die Tage mit 
Banane, wie aus folgenden Prozentsatzen hervorgeht. An den 
Tagen, an denen Apfel verwendet wurde, wahlte das Tier z.B. 
in 82, 72, 64, 70 % der Falle zuerst die positive Figur, wahrend 
an den zwischen den vorigen liegenden Tagen, wo mit Banane - 
gearbeitet wurde, der Affe sich nur in 58, 62, 70 und 56 % der 
Falle zuerst fiir die positive Figur entschied. Als ich aber einige 
Tage lang Apfel gegeben hatte, machte es keinen Unterschied 
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.mehr, ob ich mit Apfel oder Banane arbeitete. Als nach 63 


Versuchstagen (d.h. also nach mehr als 3000 Versuchen) die 
Resultate noch immer ziemlich gleich blieben (in den letzten 
5 Tagen waren 70, 82, 72, 58 und 68 % der Versuche richtig) 
wurde die Dressur dieses Affen aufgegeben. 

Aus dem Verlauf des Experimentes ist ersichtlich, dass die 
schlechten Resultate nicht dadurch verursacht wurden, dass 
die Aufgabe fiir dieses Tier zu schwer war. Viel eher miisste 
man folgende Momente als die wesentlichen Ursachen des 
Misserfolges betrachten: Erstens wurde die Aufmerksamkeit 
des Tieres sehr leicht abgelenkt, zweitens war die Belohnung 
womoglich nicht gross genug (Apfel wirkte anfangs giinstiger als 
Banane) und drittens galt vielleicht das Interesse des Affen in 
so starkem Masse den Klappen, dass er die Kartons mit den 
Figuren iiberhaupt nicht gewahrte oder sie wenigstens durchaus 
nicht beachtete. Diese letzte Tatsache mag uns erklaren, weshalb 
er auf verriegelte oder unverriegelte Klappen dressiert werden 
konnte. Moglicherweise hatten wir mit diesem Tier bessere 
Resultate erzielt, wenn die Kartons statt iiber den Klappen auf 
denselben befestigt gewesen waren. Da ich jedoch hierfiir den 
ganzen Apparat hatte andern miissen, habe ich dies leider 
nicht untersuchen koénnen. Schliesslich geht aus der starken 
Seitenstetigkeit des Tieres hervor, dass es in hohem Grade 
motorisch veranlagt war. 
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Affe Nr 3 (S). 
Rotes Dreieck als positive Figur. 


Dieser Affe war weitaus der scheuste der ersten drei; sogar 
wenn ich mich ausserhalb des Kafigs befand, getraute er sich 
anfangs nicht in meine Nahe. Spaterhin wurde dies etwas besser 
und bisweilen kam er an mich heran um ein Stiickchen Banane 
anzunehmen; bis zuletzt blieb er jedoch furchtsam. 

Da die Affen 1 und 2 immer zuerst fiir die Experimente heran- 
gezogen wurden, reichte oft die Zeit nicht mehr dazu, alle 50 Ver- 
suche mit Nr. 3 zu erledigen. Schon am zweiten Tag ging Nr. 3, 
wenn er hinter der zuerst gedffneten Klappe Futter gefunden 
hatte, nicht mehr nach der zweiten Klappe. Auch setzte er sich 
am zweiten Tag schon nach jedem Versuch aus freien Stiicken 
auf seinen Platz; liess ein Experiment zu lange auf sich war- 
ten, so ausserte er seine Ungeduld, indem er leise Klagelaute 
ausstiess. Niemals versuchte er das Holzbrett beim Herablassen 
aufzuhalten. In den ersten Tagen kletterte er meistens links auf 
das Sitzbrett und lief dann gewohnlich zur rechten Klappe; 
wobei er dann immer an der linken Klappe vorbeilief ohne sie 
jedoch zu beriihren. Beim Laufen hatte das Tier also eine Vor- 
liebe fiir links, beim Oeffnen der Klappen eine Vorliebe fir 
rechts. Am sechsten Tag wurde dies anders; fast ausnahmslos 
ging er nach der rechten Seite des Sitzbrettes und stiess dann 
auch die rechte Klappe auf; er tat dies aber einige Male so schnell, 
dass er das Bananenstiick nicht sah und nach links weiterging. 
Diese Versuche bezeichnete ich dennoch als richtig. Zwischen- 
durch gab es einen Tag, an welchem die linke Klappe meistens 
zuerst gedffnet wurde (am achten Tag). Am zehnten Tag 
weigerte sich der Affe nach 4 Serien noch weiter zu arbeiten 
und in den nachsten Tagen wurde dies noch schlimmer. Da dies 
mit der Periode zusammentraf, in welcher auch die andern 
zwei Affen Schwierigkeiten boten, konnte man auch in diesem 
Fall auf Uberfiitterung des Tieres schliessen. Als abends weniger 
Nahrung verabreicht wurde, arbeitete er bald wieder ganz nor- 
mal. Bevor er eine Klappe 6ffnete, streckte er oft die Nase vor 
bis dicht an die Klappe, alsob er riechen wollte, wo etwas hinter 
der Klappe lage; bei den Kontrollversuchen (hinter beiden Klap- 
pen Futter) zeigte sich hiervon jedoch nichts. Nach dem 14. 
Tag ergab sich plétzlich eine Vorliebe fiir die linke Klappe 
(am 18. Tag sogar 98 %). Um zu verhiiten, dass auch dieser 
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. Affe auf das Verriegeltsein der Klappen dressiert werden wiirde, 
liess ich beide Klappen stets unverriegelt. Um der starken Be- 
vorziigung einer bestimmten Klappe schneller ein Ende zu 
machen gab ich dem Tier manchmal eine Serie, wobei es 7 
oder 8 Mal die andere Klappe zu wahlen galt. Es zeitigte jedoch 
keinen merkbaren Erfolg. Die Lernkurve wurde hierdurch 
natiirlich zeitweise herabgedriickt. Vom 18. Tag an schaute er, 
bevor er die Wahl traf, immer von einer Figur zur andern. 
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Dennoch blieb in den ersten Tagen noch eine Vorliebe fiir links 
erhalten. Die Wahl wurde mithin von zwei Momenten bestimmt 
und zwar von der Neigung immer die linke Klappe zu wahlen 
und der standig wachsenden Dressur auf die Figuren. All- 
mahlich wurde die Wahl immer mehr mit Hinblick auf die Fi- 
guren getroffen. Bemerkenswert war es iibrigens, dass der Affe 
gegen das Ende der Dressur viel mehr auf die negative als auf 
die positive Figur acht gab, sodass er den Eindruck machte 
hauptsachlich auf jene Figur dressiert worden zu sein (auf den 
blauen Kreis). 

Betrachten wir nun den ganzen Dressurverlauf (Abb. 3), 
dann zeigt es sich, dass die Lernkurve in den ersten 20 Tagen 
zwischen 40 und 60 % schwankt, also genau was wir bei einer 
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ganzlich vom Zufall bestimmten Wahl zu erwarten haben. Nach 
dem 20. Tag stieg die Kurve regelmassig (bis auf eine Ausnahme) 
in 9 Tagen bis 100 %. Bis zum 23. Tag war die Vorliebe fiir 
eine bestimmte Klappe sehr gross und zwar vom 1. bis zum 
15. Tag fiir die rechte und vom 15. bis zum 23. fiir die linke 
(hiervon gab es drei Ausnahmen). Die Vorliebe wechselte al- 
so bei weitem nicht so haufig die Richtung als bei den ersten 
zwei Affen. 

Kein einziger der Kontrollversuche hatte Zunahme der 
Fehler zur Folge. 


fuife -Nru 4. (2: 
Blauer Kreis positive Dressurfigur. 


Das Benehmen dieser Affin war dem von Nr. 1 sehr ahnlich. 
Schon vom ersten Tag an liess sie sich beriihren. Das Einsperren 
ging sehr leicht, denn meistens ging sie schon hinein, bevor ich 
Futter in einen der Kafige gelegt hatte. Das Aufstossen der 
Klappen erlernte sie sehr bald, aber am nachsten Tage hatte 
sie es bereits wieder vergessen und mussten die Klappen wieder 
einige Male halbwegs gedffnet werden, bevor mit der eigent- 
lichen Dressur ein Anfang gemacht werden konnte. Am ersten 
Tag zeigte sich schon gleich eine grosse Vorliebe fiir die linke 
Klappe. Das Versuchstier hatte nur geringes Interesse fiir den 
Apparat, sodass es wiederholt geschah, dass sie es nicht einmal 
bemerkte, wenn das Holzbrett emporgezogen worden war; 
indem ich dies dann etwas gerauschvoll herunterliess, wurde 
sie darauf aufmerksam gemacht. Ausser am zweiten Tag erhielt 
sich in den ersten 9 Tagen immerfort eine grosse Vorliebe fiir 
die linke Klappe (am dritten Tag sogar 100 %). 

Von dem 5. Tag an wurde das Holzbrett nach einer falschen 
Wahl soviel wie méglich herabgelassen und auch wurden 
bisweilen Serien eingeschaltet, bei denen mehr als 5 mal pro 
Serie zu je 10 Versuchen die rechte Klappe gewahlt werden 
sollte; hieraus ergab sich eine kleine Verbesserung der Resul- 
tate. Am 10. Tage wurde die rechte Klappe stark bevorzugt; 
danach war von ausgesprochener Seitenstetigkeit nicht mehr 
die Rede. Bisweilen lief das Tier an einer Klappe vorbei, aber 
ebenso oft an der falschen als an der richtigen. Am 8. Tag 
legte die Affin sich einige Male nach dem Emporziehen des 
Holzbrettes gerade vor dem Sitzbrett der Lange nach auf den 
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Boden, schaute von einer Figur nach der andern und sprang 
erst dann auf das Sitzbrett; auch in den nachsten Tagen tat 

sie das noch haufig. 
Die Lernkurve schwankte in den ersten 10 Tagen zwischen 
50 und 60 %; seltsamerweise sank sie nie unter 50%. Am 
11. Tage stieg sie plétzlich von 60 (am 10. Tag) auf 92 % 
und auch in den nachsten Tagen erhielt sie sich tiber 90 % 
(siehe Abb. 4). Diese 
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ger, als zwischen dem 
zehnten und dem 
elften Versuchstag acht 
Tage vergingen, an 
deneniiberhaupt keine 
Versuche angestellt 
wurden. Zugleich mit 
: TY dem Besserwerden der 
I : Resultate anderte sich 
I auch das Verhalten 
| des Tieres in starkem 
i. : Masse. Nach jedem 
Dox Experiment setzte sie 
? bersuchsésge sich nun sofort auf 
pa 6 6 10 # # 1% 7 ihren Platzundblickte 
Abb. 4. ; gespannt auf das Holz- 
brett. Kaum bewegte 
sich dieses, so lief sie rasch auf den Apparat zu und zwar immer 
mit einem Bogen nach links, indem sie, anfangend in der Mitte 
des Kafigs, dicht am linken Drahtgitter entlang lief und dann 
wieder nach der Mitte des Sitzbrettes abbog. In den nachsten 
Tagen liessen sich mit diesem Affen, oft aus Zeitmangel, keine 
50 Versuche erledigen. Die Kurve blieb bis auf eine Ausnahme 
immer iiber 90%. Die tiblichen Kontrollversuche vermehrten 
die Zahl der Fehler nicht und ausserdem wurde noch erprobt, 
ob, womdglich unbewusst, mit dem Holzbrett Zeichen gegeben 
wurden (etwas herablassen, wenn der Affe sich der falschen 
Klappe naherte). Dies war jedoch niemals der Fall. 
Die Lernkurve zerfallt deutlich in zwei Teile; in den ersten 
10 Tagen schwankt sie zwischen 50 und 60 % und _ hierauf 
setzt dann die plétzliche Steigerung ein, die sich auch weiterhin 
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erhalt. Ausserdem ist es auffallend, dass gerade bei dieser Affin, 
die anfangs dem Apparat viel weniger Interesse entgegen- 
brachte als die andern, spater viele véllig fehlerfreie Tage vor- 
kommen. . 


rife Nr 5 (9... 
Blauer Kreis positive Figur. 


Niemals ging diese Affin aus eignem Antrieb in den kleinen 
Kafig um sich einsperren zu lassen; auch nicht wenn ich Futter 
hineinlegte. Da sie sich aber sehr leicht anfassen liess, bot das 
Einsperren dennoch keine grossen Schwierigkeiten. In den 
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Abb. 5. 


ersten Tagen hatte sie ungeheuere Angst vor dem Holzbrett 
und sobald ich es etwas herabliess, lief sie laut schreiend davon. 
Spater iberwand sie ihre Angst jedoch vollstandig und erwarb 
sich sogar eine grosse Geschicklichkeit im Aufhalten des Brettes. 
Im allgemeinen bevorzugte dieses Tier in starkem Masse 
die rechte Klappe; nur an einem Tage (dem achten) wurde 
die linke weitauas m haufigsten gewahlt. Nach dem 18. Tag 
war diese Vorliebe ganzlich verschwunden. und wurden beide 
Klappen ungefahr gleich oft gewahlt. 
Vom 10. bis zum 19. Versuchstage konnten auch mit dieser 
Affin oft keine 50 Versuche angestellt werden und zwischen 
jenen Tagen kamen oft solche vor, an denen iiberhaupt keine 
Experimente stattfinden konnten. Trotzdem setzte bei der Lern- 
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kurve, die bisher Schwankungen zwischen 34 und 62 % auf- 
- gewiesen hatte, seit dem 14. Tag eine Steigerung ein, obwohl 
die Linie hie und da noch starke Riickschlage zeigte (einmal 
sogar bis zu 52 %). Am 20. Tag iiberschritt die Kurve zum 
ersten Mal die 90 % Linie, aber es dauerte noch 8 Tage (nun 
wieder zu 50 Versuchen pro Tag) bis zum ersten Mal ein vollig 
fehlerfreier Tag vorkam. Dieser letzte Teil der Kurve zeigte im 
Gegensatz zum ersten einen sehr regelmassigen Verlauf. 
Mit dieser Affin liess sich nur ein sehr kleiner Teil der fort- 
gesetzten Experimente anstellen, denn schon bald starb sie. 
Wenn wir die Lernkurve als Ganzes betrachten, dann zeigt 
sich uns der erste Teil als sehr unregelmassig (siehe Abb. 5), 
bald ein Tag mit leidlichem Resultat, bald wieder ein Tag, an 
welchem nur in 50 % der Falle oder noch weniger die Dressur- 
figur gewahlt wurde. Am 1g. Tag steigt die Kurve zum ersten . 
Mal iiber die 80 % Linie hinaus und dann steigt sie allmahlich 
weiter, bis am 28. Tag die 100 % ganz erreicht werden. 


Atte Nr. 6 (c'). 
Rotes Dreieck positive Figur. 


Das Einsperren dieses Affen brachte grosse Schwierigkeiten 
mit sich; was ich auch versuchte, nichts half. Schliesslich liess. 
ich ihn nur frei im Kafig umhergehen, wahrend ich mit einem 
andern Affen beschaftigt war. Am ersten Tag ging es gut, denn 
der Affe beachtete das Tier, mit dem gearbeitet wurde durch- 
aus nicht. Am zweiten Tag lief er aber schon mit und 6ffnete 
auch selbst die Klappen (Nachahmung braucht hierbei aller- 
dings keine Rolle gespielt zu haben, weil das Tier den gahzen 
Kafig genau untersuchte und also aus Erfahrung gelernt haben 
kann, dass es hinter den Klappen Futter gab; auch mag es 
darauf aufmerksam geworden sein, weil es die andern Affen 
essen sah). Mit grosser Miihe gelang es endlich das Tier in 
einen Kafig zu treiben. Die andern Affen wurden jedoch durch 
diese Treibjagd so unruhig, dass sie anfingen viel schlechter zu 
arbeiten. Auch konnte ich ihn nicht anfassen, da er dann sofort 
sehr agressiv wurde. Darauf versuchte ich es mit einem Halsband; 
in den ersten Tagen liess er sich das Band ziemlich leicht um- 
legen und er wurde dann oben auf den kleinen Kafigen mit 
einer Kette angebunden. Aber auch das Umlegen des Hals- 
bandes wurde bald sehr schwer, denn der Affe sann auf Mittel, 
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womit er mir das Umlegen erschwerte (er driickte z.B. den 
Kopf steif gegen das Gitter). Wenn jedoch einmal das Halsband 
nur die Halfte seines Halsumfanges beriihrte, widersetzte er 
sich nicht langer und verhielt sich weiter ruhig. Sehr oft 
wusste er dann das Halsband wieder loszumachen und man 
konnte von Neuem anfangen; auch galt es dafiir Sorge zu 
tragen, dass er den Punkt, wo die Kette befestigt worden war, 
nicht erreichen konnte, denn sonst wusste er sie baldigst wieder 
zu lésen. 

Vom Anfang an war er sehr zahm und schon bald setzte er 
sich mir auf die Schulter. 

Da er in den ersten Tagen, als er nicht eingesperrt werden 
konnte, bereits ausfindig gemacht hatte, wie die Klappen sich 
6ffnen liessen, konnte man sofort mit den Versuchen anfangen. 

Schon sehr bald lernte er es, sich gleich nach einem Experi- 
ment wieder auf seinen Platz zu setzen (auf den kleinen Ka- 
figen). Bevor das Holzbrett sich hob, musste er erst mit einem 
Bananenstiick heruntergelockt werden; unterblieb dies, so 
kletterte er immer am Gitter entlang zum Apparat hin. Er blieb 
sich darin wahrend der ganzen Dressurzeit gleich. Bei den Ver- 
suchen liess er sich oft von den Affen in dem andern KaAfig 
ablenken; sie stiessen gegenseitig Laute aus und wurden manch- 
mal sehr agressiv. Bisweilen lief er voriibergehend rasch auf den 
Apparat zu und 6ffnete eine beliebige Klappe; von einer echten 
Wahl konnte dabei nicht die Rede sein, denn er ging immer zu 
derjenigen Klappe, die ihm am nachsten war. Er hatte grosse 
Angst vor dem Holzbrett, sowie dies sich nur einigermassen 
bewegte, sprang er auf den Boden. Infolge dieser Angst geschah 
es wahrscheinlich, dass er nach einer falschen Wahl erst auf den 
Boden sprang, dann zum andern Ende des Apparates lief und 
hier wieder auf das Sitzbrett kletterte. 

Bisweilen ereignete er sich, dass er sich beim Herablassen des 
Holzbrettes noch nicht des Bananenstiickes hatte bemachtigen 
konnen (von meinem Platz aus war das schwer zu sehen). Bei 
dem nachsten Experiment lief er dann fast immer nach der- 
selben Seite, wo er voriges Mal das Futter hatte zuriicklassen 
miissen und untersuchte, wenn er dort kein Futter mehr antraf, 
den Behilter erst griindlich, bevor er zur andern Klappe ging. 

Schon am ersten Versuchstag zeigte sich eine starke Seiten- 
stetigkeit. Diese war in den ersten vier Tagen nach links ge- 
richtet und schlug dann plétzlich ins Gegenteil um. Am 17. Tag 
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erfolgte dann wieder ein Umschwung; hiernach wurden aber 
schon bald beide Klappen etwa gleich haufig gewahlt. Bis auf die 
ersten 2 Tage erledigte dieser Affe stets 50 Experimente pro Tag. 

Die Lernkurve verlauft im Anfang sehr unregelmassig. Das 
schlechte Ergebnis des 10. Tages (54%) erklart sich mutmasslich 
aus dem Umstand, dass ich an diesem Tage das Tier lange Zeit 
herumhetzte, bevor es mir gelang es anzubinden; als er dann 


bersuchhslege 
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Abb. 6. 


spater befreit wurde, war er noch sehr unruhig und dies beein- 
flusste seine Aufmerksamkeit bei den Versuchen stark. 
Betrachten wir wieder die ganze Lernkurve (Abb. 6), so 
zeigt es sich, dass diese in 3 Teile zerfallt. Im ersten Teil, der 
vom 1. bis zum 12. Tag reicht, wurde bis auf eine einzige Aus- 
nahme von 54 zu 64% richtig gewahlt. Merkwiirdigerweise 
kommt dieser Prozentsatz nie unter 54; dies muss, wenigstens 
was die ersten Tage betrifft, auf Zufall beruhen; dieser erste 
Teil geht ganz allmahlich in den zweiten iiber, der vom 12. bis 
zum 24. ‘Tag reicht. In dieser Periode war immer ungefahr 
70 % der Experimente richtig. Nach einer Ubergangszeit von 
3 Tagen folgt dann die dritte Periode, wo die Kurve zwischen’ 
go und 100 % schwankt. Die Kurve ist nur bis zum 40. Tag 
gezeichnet, aber erst am 48. Tag wurden die 100 % vdllig er- 
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reicht; damals waren also fast 2400 Versuche mit dem Tier 
angestellt worden. Wir sehen bei diesem Tier also nicht ein all- 
mahliches Ansteigen der Kurve; jedesmal bleibt die Linie 
tagelang auf derselben Hoéhe. Beim letzten Teil der Dressur 
bewirkte eine zehntagige Periode, in der keine Versuche ange- 
stellt wurden, keine Zunahme der Fehlerzahl. 

Bei den Kontrollversuchen war es bei diesem Tier deutlich 
zu sehen, dass es bemerkte, wenn neue Kartons verwendet 
wurden. Es begab sich dann zégernd zum Apparat hin, be- 
schniiffelte die Kartons und beleckte sie, schaute lange Zeit 
von links nach rechts und erst dann traf es nach langem Zaudern 
seine Wahl. Fehler machte es jedoch nicht und nach einigen 
Experimenten war sein Verhalten wieder normal. Als ich hierauf 
wiederum andere Kartons anbrachte, reagierte es nicht mehr 
auf die Neuigkeit. Ausser den Figuren selbst spielten dabei somit 
wahrscheinlich auch kleine Flecken und Risse eine Rolle, wenn 
sie auch fiir das Treffen der Wahl von wenig Bedeutung waren. 
Dies ist aber wohl ein starker Beweis fiir die Notwendigkeit 
von Kontrollversuchen mit neuen Kartons, denn es leuchtet 
ein, dass man sonst Resultate erzielen kann, die ganz falsch 
interpretiert werden kénnten. 


Ast en ING. op (es). 
Blauer Kreis positive Figur. 


Dies war der zahmste von allen Affen, mit denen ich experi- 
mentierte. Das Einsperren ging denn auch sehr leicht. Als das 
Holzbrett zum ersten Mal emporgezogen wurde, 6ffnete er 
gleich selbst die Klappen, ohne auch nur einen Moment zu 
zaudern. Man ware versucht hierbei an Nachahmung der an- 
dern Affen zu denken, denn das Tier war schon einige Tage in 
dem KAafig eingesperrt gewesen, bevor die Experimente an- 
fingen und es hatte also bereits oft gesehen, wie die andern 
Versuchstiere die Klappen aufstiessen. Dies braucht jedoch 
nicht so zu sein, denn auch im Kafig des zoologischen Gartens 
hatte es oft aiinliche Klappen (bloss viel gréssere) 6ffnen miissen 
um dort von dem Innenkafig in den Aussenkafig zu gelangen. 
Auch mag der Zufall dabei einigermassen geholfen haben. 
Anfangs stiess er so behutsam gegen die Klappen, dass man 
kaum erkennen konnte, ob er die Klappe iiberhaupt beriihrt 
hatte. Es kostete immer viel Mithe ihn nach einem Versuch 
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wieder von dem Sitzbrett zu entfernen und ihn dazu zu be- 
wegen an seinen Platz zuriickzukehren. Dies war speziell der 
Fall, wenn die eingesperrten Affen agressive Laute gegen ihn 
ausstiessen; aus Angst getraute er sich dann nicht von dem 
Brett herunterzukommen und, wenn er sich endlich dazu ent- 
schloss, blieb er so weit wie méglich von den kleinen Kafigen 
entfernt. Allmahlich wurde es ihm klar, dass die eingesperrten 
Affen ihm nichts tun konnten und daraufhin kam er freiwillig 
vom Sitzbrett herunter. 


Alle Mr. x 


AUC PB VO 572 AEG VE Oy BOT RELNE F221 See 
Abb. «7. 


Fast vom ersten Tag an 6ffnete er, wenn die erste Wahl sich 
als richtig erwiesen hatte, nie die zweite Klappe auch noch. 
Liess ich nach einer falschen Wahl das Holzbrett herunter, so 
versuchte er immer wieder es in die Héhe zu schieben; was ihm 
bisweilen auch gelang. Bei diesem Tier hatte ich stark den Ein- 
druck, dass es anfangs durchaus nicht auf die Figuren achtete, 
sondern, dass es auf einen regelmassigen Wechsel, linke Klappe, 
rechte Klappe, linke Klappe u.s.w. dressiert worden war; 
denn es machte immer dann die meisten Fehler, wenn es galt 
zweimal hintereinander dieselbe Klappe zu wahlen; das zweite 
Mal war dann fast stets falsch. 


In den ersten 4 Tagen bevorzugte dieser Affe deutlich die 
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linke Klappe, darauf kam eine Anderung; Tage mit einer Vor- 
liebe fiir die rechte Klappe wechselten mit solchen an denen die 
linke und rechte Klappe wechselweise gewahlt wurden. Nach dem 
20. Tag kamen noch einige Tage mit ausgesprochener Vorliebe. 
fir links, worauf die Kurve sich schon bald der 50 % Linie nahert. 

In den ersten 25 Versuchstagen zeigte sich von einer Dressur 
auf die Figuren keine Spur, standig schwankte die Kurve 
zwischen 40 und 60%; die ersten 15 Tage blieb sie sogar 
meistens unterhalb der 50 % Linie (vgl. Affe Nr. 6, wo die Kurve 
nie unter 54% herabsank). Zwischen dem 15. und 25. Tag 
sind die Resultate der ersten Serien jedes Tages gewohnlich 
besser als die der letzten, z.B. bei der ersten Serie (zu 10 Ver- 
suchen) 7 Versuche richtig, bei der zweiten 6, bei der dritten 
6, bei der vierten 4 und bei der fiinften 2. Ich habe nicht mit 
Bestimmtheit feststellen kénnen, ob die Ursache hiervon war, 
dass das Tier gegen das Ende nicht soviel Hunger mehr hatte 
und deshalb weniger aufmerksam war. Als es nach dem 24. Tag 
anfing besser auf die Figuren achtzugeben trat diese Erscheinung 
nicht mehr auf. 

Am 24. Tag wurde die positive Figur nur noch in 55 % der 
Falle gewahlt; in den nachsten Tagen besserten sich die Re- 
sultate in raschem Tempo, sodass schon am 30. Tag mehr als 
go % der Experimente fehlerfrei waren. Wiewohl zwischen dem 
26. und 27. Versuchstag eine zehntagige Pause lag, ist das Er- 
gebnis des letztern dennoch um 8% giinstiger als das des er- 
stern. In dieser Zeit waren gerade die Resultate der letzten 
Serien jedes Tages oft besser als die der ersten, z.B. der Reihe 
nach 4, 6, 7, 7 und 10 richtige Versuche pro Serie. Nie hatte 
ich mit diesem Affen einen vollig fehlerfreien Tag; als er jedoch 
4 Tage hintereinander nur 2 Fehler pro Tag machte, nahm 
ich an, dass er die Aufgabe bewAltigt hatte. In den letzten 
Tagen geschah es, dass dieser Affe sich oft erst- einige Zeit vor 
dem Dreieck hinsetzte ohne die Klappe zu beriihren. Er schaute 
dann von einer Figur zur andern, lief darauf plotzlich nach der 
andern Seite und stiess die Klappe unterhalb des blauen Kreises 
auf; die Waal war also richtig. 

In der Lernkurve lassen sich deutlich 3 Teile erkennen 
(Siehe Abb. 7); der erste Teil verlauft nahezu horizontal; am 
25. Tag fangt der zweite Teil an, wobei die Linie ziemlich regel- 
massig und schnell steigt bis iiber 90%. Hierauf folgt dann 
der dritte Teil, wo die Linie wieder horizontal bleibt. 
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Auch dieser Affe bemerkte es sofort, als zu den Kontroll- 
‘yersuchen neue Kartons verwendet wurden; das erste Mal 
leckte und kratzte er lange Zeit an den Kartons herum, b2vor 
er eine Klappe 6ffnete. Ebensowenig wie Nr. 6 machte er jedoch 
Fehler. 


Affe Nr. 8 (@). 


Blauer Kreis positive Figur. 


Dieses Tier war sehr scheu und fliichtete sofort in einen kleinen 
Kafig, wenn ich in den grossen kam; mithin bot das Einsperren 
keinerlei Schwierigkeiten. Ihre grosse Scheu machte, dass es 
sehr lange dauerte, bis sie sich an den Apparat heranwagte um 
eine Klappe zu 6ffnen; immer wieder beriihrte sie sehr vorsichtig 
eine Klappe, zog dann gleich die Hand wieder zuriick und sprang 
von dem Sitzbrett herunter. Das wiederholte sich mehr als 20 
mal. Nach einer guten halben Stunde 6ffnete sie endlich zum 
ersten Mal eine Klappe. Als sie einmal die Angst iiberwunden 
hatte, lernte sie weiter sehr rasch. Sofort nach dem ersten Ver- 
suchstag arbeitete sie sehr flott und kehrte nach jedem Experi- 
ment gleich an ihren Platz zuriick; nur ausserst selten kam es 
vor, dass sie mit einem Bananenstiick zuriickgelockt werden 
musste. Schon am 2. Tag erledigte sie eine Serie ganzlich fehler- 
frei. Wurde nach einer falschen Wahl das Holzbrett herabge- 
lassen, so lief sie beim Wiederholen dieses Versuches immer rich- 
tig, auch wenn unterdessen die Kartons einige Zeit lang ihren 
Augen entzogen gewesen waren. Bereits am 4. Tag waren iiber 
70 % der Experimente richtig; die nachsten zwei Tage zeigten 
dann einen schwachen Riickgang, worauf die darauffolgenden 
Tage wieder viel giinstigere Resultate ergaben. Zwischen dem 
8. und g. Versuchstag vergingen 10 Tage. Trotzdem war der 
Erfolg des 9. noch etwas besser als der des 8. Hingegen ergab der 
10.Tag, der dem g. unmittelbar folgte, ein viel ungiinstigeres 
Resultat als der vorige. Auch hier zeigt es sich also wieder, dass 
eine Unterbrechung von einigen Tagen eher giinstig als un- 
giinstig wirkte. 

Nach dem ro. Versuchstag war der Verlauf eines Experimentes 
meistens folgender: Wenn das Holzbrett emporgezogen worden 
war, blieb das Tier gewohnlich noch einen Augenblick ruhig 
sitzen und blickte von einem Karton zum andern hin. Darauf 
ging es auf den Apparat zu, sprang meistens auf der Seite der 
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positiven Figur auf das Sitzbrett und schaute sich dann oft noch 
einmal die Kartons an, bevor es die Klappe 6ffnete. Letzteres 
tat es namentlich oft, wenn es bei einem der vorhergehenden 
Versuche einen Fehler gemacht hatte. 

Betrachten wir nun samtliche Ergebnisse, so zeigt es sich, 
dass es bei dieser Affin kaum eine Vorliebe fiir eine bestimmte 
Klappe gab; nur an zwei Tagen wurde die linke Klappe weit 
haufiger gewahlt als die rechte (Siehe Abb. 8). Die Lernkurve 
sinkt nie unter 54 % (an den beiden ersten Tagen war sogar 
60 % der Experimente richtig) und steigt am 8. Tag schon iiber 
go %. Es dauert dann aber noch g Tage bis die 100 % vollig 
erreicht werden. Dieser Affe iibertrifft in Lerngeschwindig- 
keit also alle andern bei weitem; nur Nr. 4 steht nicht weit 
zurtick. 

Genau wie Affe Nr. 6 und 7 bemerkte auch dieses Tier 
wenn zu den Kontrollversuchen neue Kartons angebracht 
wurden. Das erste Mal, dass sie verwendet wurden, beleckte sie 
sie wohl 5 Minuten lang und probierte sogar Stiicke abzureissen. 
Der zweite Versuch verlief jedoch wieder normal. Es fallt auf, 
dass nur die letzten 3 Affen auf neue Kartons reagierten. Das 
mag sich aus der Tatsache erklaren, dass die Kartons durch 
die langere Benutzung allmahlich mehr kleine Merkmale 
(Flecken und Risse) bekommen hatten. 


4 
Alle l.b 
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IV.3. BESPRECHUNG DER RESULTATE DER 
DRESSURVERSUCHE 


Wenn wir samtliche Lernkurven der Affen betrachten, so 
sehen wir, dass diese nur ausnahmsweise unter die 50 % kommen. 
Wenn die Affen meistens die Klappe gewahlt hatten, hinter 
der sie voriges Mal Futter angetroffen hatten, dann miissten die 
Tagesprozentsatze viel niedriger sein (in dem Fall waren in 
einer Serie von 10 Versuchen nur 2 Wahlen richtig gewesen). 
Diese Erscheinung, die Prof. BuyTENDIJK ,,répétition d’endroit” 
nennt, trat bei meinen Affen offenbar nicht auf. 

Aus den Kurven geht deutlich hervor, dass man bei der 
Dressur der Affen drei Typen unterscheiden kann: 


Typus I. 


Nachdem die Kurve zuerst einige Zeit um die 50 % Linie 
geschwankt hat, steigt sie ganz allmahlich, bis die Dressur voll- 
endet ist. Schematisch dargestellt zeigt diese Kurve den Typus I 
von Abb. 9. 


Versuchstage —> 


Abb. 9. 
Typus II. 

Nachdem die Kurve einige Zeit zwischen 40 und 60 % ge- 
schwankt hat, erfolgt eine rasche Steigung, etwa bis zu 7 
auf dieser Hohe erhilt sie sich dann einige Zeit (Plateau) und 
steigt darauf wieder plétzlich bis zu 100 % (Abb. 9, Typus IT) 
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Ty puselr i. 


Hier steigt die Kurve, nachdem sie einige Zeit zwischen 40 
und 60% geschwankt hat, sehr rasch bis zur Maximalhdhe 
(Abb. 9, Typus III). 

Selbstverstandlich lassen die Kurven sich nicht ganz genau 
nach diesen drei T'ypen einteilen, sondern es gibt auch solche, 
die gleichsam einen Ubergang zwischen den Typen bilden. 

Beispiele eines Dressurverlaufs nach Typus I sind die mit den 
Affen I, III und VI erzielten Resultate, nach Typus II lernten 
die Affen V und VII, wahrend IV den dritten Typus vertritt. 
VIII bildet einen Ubergang zwischen den Typen II und III. 
Der Dressurverlauf von Affe Nr. II entspricht am meisten 
Typus I, freilich mit einer sehr langsamen Zunahme. Da 
jedoch die Dressur auf die Figuren nicht beendet wurde, kann 


TABELLE II 


Affe Nr. I ey Paar ye ee Vv Wo WANE | VUE 


Scheuheit : Bead et | ! 
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Versuchstag, an 
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sten Mal die 95% | 
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Anzahl Ver- 
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zum Anfang der | 
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man diesen Affen besser ausser Betracht lassen. (Der hohe 
'Gipfel in der Kurve hat mit Dressur auf die Figuren nichts zu 
tun (siehe Seite 22).) 

Der Unterschied zwischen den Tieren ist nicht nur gross 
was den Lerntypus betrifft, sondern auch was die Lernge- 
schwindigkeit anbelangt; so erzielte Nr. VI erst am 31. Ver- 
suchstag zum ersten Mal ein Resultat, wobei die Wahl um 
mehr als 95 % richtig war, wahrend dies bei Nr. VIII schon 
am 8. Tag der Fall war. 

In Tabelle II sind folgende fiir die Dressur wichtige Momente 
zusammengefasst: die Lerngeschwindigkeit, der Lerntypus, die 
Scheuheit, das Ersetzen der alten Kartons durch neue, die posi- 
tive Figur und das Auftreten von Seitenstetigkeit. 

In dieser Tabelle bedeutet +: scheu, stark entwickelte Seiten- 
stetigkeit, merkbarer Einfluss von neuen Kartons; -—heisst: nicht 
scheu, keine oder fast keine Seitenstetigkeit, kein merkbarer 
Einfluss von neuen Kartons; + deutet eine Zwischenstufe 
zwischen + und — an. r.D. heisst rotes Dreieck, b.K. blauer 
Kreis. 


Aus dieser Tabelle geht hervor: 


1. Es existiert keinerlei Zusammenhang zwischen Scheuheit 
und Lerngeschwindigkeit. 

2. Es existiert vielleicht ein gewisser Zusammenhang zwischen 
Lerntypus und Lerngeschwindigkeit. Bei den Affen, die ganzlich 
oder teilweise nach Typus III lernen, ist die Dressur zuerst 
beendet. Diesem Lerntypus entspricht dasjenige, was K. BUHLER 
ein Aha-Erlebnis nennt, wahrend Lerntypus I der tiblichen 
Lernkurve entspricht, sowie wir sie z.B. oft bei Hiihnern an- 
treffen. 

Obwohl das Aha-Phanomen sich nicht leugnen lasst, ist 
es sehr unwahrscheinlich, dass von einem Aha-Erlebnis die 
Rede sein kann, d.h. von einer sich plétzlich bahnbrechenden 
Einsicht, wie BUHLER sich dies denkt. Wir diirfen namlich nie 
die Tatsache ausser Acht lassen, dass bei Verwendung kom- 
plexer Reize immer die Méglichkeit gegeben ist, dass das Tier 
auf Bestandteile des Komplexes und nicht auf dessen totale 
Gestalt reagiert. Die Frage, woher es in jedem Fall kommt, dass 
ein bestimmtes Merkmal die Aufmerksamkeit zieht oder nicht; 
lasst sich nicht entscheiden, aber wahrscheinlich hangt es eng 
damit zusammen, dass es der instinktiven Veranlagung des 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. 39 


Tieres mehr oder weniger adaquat ist. Dasjenige Merkmal, 
das die Aufmerksamkeit fesselt, verdrangt die andern Merkmale 
und deshalb rufen letztere keine Assoziation mit dem Futter 
hervor. 

Wenn nun diese (unbewusste) Wahl zuerst von einem Merkmal 
bestimmt wird, das bei der Dressur keine Rolle spielt, so kann 
die Dressur erst dann Resultate erzielen, wenn die Aufmerk- 
samkeit des Tieres, aus irgend einem Grunde, einem gerade 
fir die Dressur wesentlichen Merkmal zugewandt wird. Dies 
kann manchmal ganz plotzlich erfolgen und es ist klar, dass hier- 
bei von Einsicht nicht die Rede zu sein braucht. 

Die Typen I und II zeigen, was die Lerngeschwindigkeit 
betrifft, keinen grossen Unterschied (beim Lernen nach Typus I 
durchschnittlich 36 und beim Lernen nach Typus II durch- 
schnittlich 32 Versuchstage). Man diirfte annehmen,.dass mit 
den nach Typus II lernenden Affen friiher das erwiinschte Re- 
sultat erzielt worden ware; dass dies nicht der Fall war, kommt 
daher, dass es bei diesen Affen sehr lange dauerte bis die erste 
Steigerung einsetzte. 

3. Der Affe Nr. VIII, bei dem keine Seitenstetigkeit auftrat, 
lernte am schnellsten von allen Versuchstieren. Es leuchtet 
ein, dass starke Seitenstetigkeit die Lerngeschwindigkeit hemmt. 

4. Mit den Affen, bei denen der blaue Kreis als positive Fi- 
gur galt, wurde das erwiinschte Ziel durchschnittlich schneller 
erreicht als mit den Affen, bei welchen das rote Dreieck als po- 
sitive Figur verwendet wurde. Die Affen, bei denen das rote 
Dreieck positive Figur war, brauchten eine langere Zeit um das 
Ziel zu erreichen, weil sie alle nach Typus I lernten; die Affen 
mit dem blauen Kreis als positive Figur dagegen lernten nach 
Typus II oder III. Es kommt mir sehr unwahrscheinlich vor, 
dass es wirklich einen Zusammenhang geben sollte zwischen 
Lerntypus einerseits und Form und Farbe der positiven (oder 
negativen) Figur andrerseits; es handelt sich hier mutmasslich 
um ein Zufallsmoment. 

Jedenfalls geht hieraus hervor, dass rot keine anziehende 
Wirkung auf die Affen ausiibt (sowie es bei kleinen Kindern 
der Fall sein soll). 
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V. ANALYSE DER DRESSURERGEBNISSE DURCH 
VERANDERUNG UND TEILUNG DES 
FORM-FARBE-KOMPLEXES 


Nach Beendigung der obenbeschriebenen Dressur und nach- 
dem also die Affen in 96-100 % der Versuche immer die positive 
Figur wahlten, wurde mit der Analyse der Dressurergebnisse 
ein Anfang gemacht (siehe fiir die Methodik Seite 14). Hierbei 
wurde in einer oder auch in beiden Figuren etwas geandert, 
es sei in der Form oder in der Farbe, oder auch wohl in beiden. 

Bei den Farben wurde ausser rot und blau auch griin ver- 
wendet, wahrend als Figuren ausser dem gleichseitigen Dreieck 
und dem Kreis auch ein Rechteck, ein Oval und ein recht- 
winkliges Dreieck benutzt wurden. Es zeigte sich dabei, dass 
ausser der Form selbst auch die Eckigkeit (das Geradlinige) 
bezw. die Rundheit (das Rundlinige) der Figuren die Wahl 
mitbestimmte. 

Ich bespreche jetzt zuerst der Reihe nach die Resultate aller 
Versuchstiere mit je einer Figurenverbindung und dann will 
ich nog einige Probleme ausfiihrlicher erértern. 

Bei den ersten Versuchskombinationen wurde erforscht ob, 
bei einer Teilung des Form-Farbe-Komplexes der positiven 
und der negativen Figur, die Versuchstiere auf die Komponenten 
dieses Komplexes reagierten. Wie bereits bei der Methodik 
erwahnt, wurden mit jeder neuen Kombination 50, auf 2 Ver- 
suchstage verteilte Experimente angestellt. 


I. Wahlen die Affen immer die positive Dressur- 
farbe, wenn diese, zwar getrennt von den Dressur- 
formen, doch als Gegenstiick zur negativen Dressur- 
farbe dargeboten wird und wo nicht, gibt es dann 
iiberhaupt irgend welche Vorliebe fiir die positive 
Dressurfarbe? 


Als erste Kombination nahm ich eine ganz rote Karte 
mit einer ganz blauen. (Kombinationsnummer 1). Hierbei 
waren also erstens die urspriinglichen Formen (rotes Dreieck 
und blauer Kreis) gar nicht mehr vorhanden und zweitens 
hatte sich das Totalbild véllig gedndert, weil der weisse 
Hintergrund fehlte. Die Affen zeigten sich, wie tiberhaupt bei 
jeder neuen Kombination, heftig erstaunt. Sie schauten erst 
einige Zeit von einer Karte zur andern und gingen dann zogernd 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. 41 


auf den Apparat zu. Auch dann wahlten die Affen gewohnlich 
noch nicht gleich, sondern sie fingen erst an die Kartons zu be- 
lecken und kleine Stiicke davon abzureissen. Wenn einige Male 
mit der neuen Kombination gearbeitet worden war, wurde ihr 
Benehmen wieder normal. Die Resultate dieser ersten Kom- 
bination waren, was die Affen betrifft, bei denen wahrend der 
Dressur das rote Dreieck als positive Figur verwendet worden 
war, sehr verschieden; die rote Karte wurde namlich von Nr. I 
in 56 %, von Nr. III in 70 % und von Nr. VI in 80 % der Ver- 
suche gewahlt. Die Resultate der Affen, die mit dem blauen 
Kreis als positive Figur gearbeitet hatten, stimmen besser wber- 
ein. Die blaue Karte wird von Nr. IV. in 64%, von Nr. V in 
60 %, von Nr. VII in 64 %, von Nr. VIII in 68 % der Falle 
gewahlt. Immer begegnen wir also einer, sei es auch manchmal 
nur geringen Vorliebe fiir die Karte mit der Farbe der positiven 
Dressurfigur. 

Diese Vorliebe wurde jedoch bei den meisten Affen viel grés- 
ser, als ich als nachste Kombination ein rotes Rechteck mit einem 
blauen Rechteck nahm (Kombinationsnummer 2.); beide auf 
weissem Grund. Hierdurch wurde also die Ahnlichkeit mit der 
Dressurkombination viel grésser, wenn ich auch zwei ganz neue 
(und also neutrale) Figuren verwendete. Die Ergebnisse waren 
nun folgende: Nr. I wahlt in 94 %, Nr. III in 92 %, Nr. VI in 
Reo Nr TV in 74° Nee V in 64°94, Neo Vilin 72, und 
Nr. VIII in 68% der Versuche das Rechteck mit der Farbe der 
positiven Dressurfigur (siehe Tabelle IIT). 


TABELLE III 

Kombinations- 
Affe Nr. Pot VI nummer IVS Vie Ville Va 
BK. | 6 iiga8eqt LEG Hee 6a Gdbuoauibes 
rR-bR 94 92 80 | 2 bR-rR 74 64 72 68 
Nur bei Nr. VI und Nr. VIII ist das Resultat sich gleich ge- 


blieben, wahrend die Steigerung bei Nr. I ausserordentlich gross 
ist (von 56 auf 94%). 


1) In den Tabellen bedeutet r: rot; b: blau; g: griin; u: ungefarbter 
Umriss; Ka: Karte; R: Rechteck; O: Oval; D: Dressurdreieck; Kr: Kreis; 
Dg: Dressurdreieck, gedreht (Spitze unten); Dl: rechteckiges Dreieck, 
lange Kathete horizontal; Dk: rechteckiges Dreieck, kurze Kathete hori- 
zontal; B: Blancokartons. 
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Als dritte Kombination benutzte ich wiederum eine rote und 
‘eine blaue Figur, aber jetzt zwei Ovale. Man diirfte nun das- 
selbe Resultat erhoffen als bei der vorhergehenden Kombina- 
tion; dies trifft jedoch nicht immer zu. Einige Affen erzielten 
im Vergleich mit der vorigen Kombination ein besseres, andere 
hingegen ein schlechteres Resultat (siehe Tabelle IV). 


TABELLE IV 


Kombinations- . 


Affe Nr. DP SIP Va nummer IV | Vi) MEEVEE 
rR-bR 94 92 80 | 2 | bR-rR 74 64 72 68 
rO-bO 82 88 84 | 3 | BOO 6472 3 Faarge 


Vielleicht lassen sich diese Unterschiede folgenderweise er- 
klaren: Wenn das Tier seine Aufmerksamkeit ganzlich oder doch 
grosstenteils (freie Wahl der Merkmale!) auf den Karton mit 
der Figur in der positiven Dressurfarbe richtet, so ist es méglich, 
dass, wenn man das Rechteck durch ein Oval ersetzt, die Affen 


fiir welche ein rotes Dreieck als positive Figur galt, jetzt weniger . 


oft die rote Figur wahlen. Wenn man namlich das Rechteck 
durch ein Oval ersetzt, geht ein Merkmal verloren und zwar die 
Eckigkeit (das Geradlinige). Die neue Figurkombination hat 
also fiir die Affen weniger Ubereinstimmung mit der urspriing- 
lichen Dressurkombination als diejenige, die zusammengesetzt 
war aus einem roten und einem blauen Rechteck und dies mag 
der Grund sein, weshalb die Tiere weniger oft die Figur mit der 
positiven Dressurfarbe wahlen. Falls die Wahl bloss von der 
Farbe bestimmt werden wiirde, so wiirde ein Ersetzen von 
Rechteck durch Oval die Wahl nicht beeinflussen. 

Bei den Affen mit dem blauen Kreis als positive Dressurfigur 
wird man, wenn man die Rechtecke durch Ovale ersetzt, in 
obenerwahntem Falle gerade erwarten diirfen, dass die Tiere 
haufiger die Figur mit der urspriinglichen Dressurfarbe wahlen, 
weil diese nun mehr Ubereinstimmung mit der positiven 
Dressurfigur zeigt. 

Wenn der Affe jedoch seine Aufmerksamkeit hauptsachlich 
oder ganz der Figur mit der Farbe der negativen Dressurfigur 
zuwendet, so wird das Resultat in beiden obenerwahnten Fallen 


gerade ein entgegengesetztes sein miissen. Achten wir namlich ° 


bloss auf die negative Karte, dann zeigt diese, nachdem das 
blaue Rechteck durch ein blaues Oval ersetzt wurde, (fiir die 


I TO 
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Affen mit dem roten Dreieck als positive Figur) mehr Ahnlich- 
keit mit der negativen Dressurfigur (blauem Kreis) und diese 
Figur wird also mehr abstossend wirken. 

Wenn man aber bei den Affen mit dem blauen Kreis als po- 
sitive Figur, das rote Rechteck durch ein rotes Oval ersetzt, so 
stimmt diese Karte weniger mit der negativen Dressurfigur 
iberein (rotem Dreieck) und diese wird mithin auch weniger 
abstossend wirken. 

Bleiben sich die Ergebnisse mit diesen zwei Kombinationen 
bei einem Tier gleich, dann kann dies daher kommen, dass: 
die positive und die negative Figur bei dem Bestimmen der 
Wahl eine gleich bedeutende Rolle spielen, oder auch daher, 
dass das Eckig- oder Nichteckigsein der Figuren die Wahl nicht 
beeinflusst. Die Schlussfolgerungen, zu denen man in dieser 
Weise gelangt, entsprechen jedoch nicht immer den mit andern 
Kombinationen erzielten Resultaten. 


II. Wahlen die Affen die positive Dressurform, 
wenn diese, zwar getrennt von den Dressurfarben, 
aber neben der negativen Dressurform dargeboten 
wird und wo nicht, gibt es dann tiberhaupt irgend 
welche Vorliebe fiir die positive Dressurform? 


In den folgenden zwei Kombinationen erforschte ich alsdann 
den Einfluss, den die Form der Figuren auf das Treffen der 
Wahl hatte. Als erste Kombination verwendete ich hierzu ein 
Dreieck und einen Kreis, von denen nur der Umriss mit einer 
schwarzen Linie gegeben war. Da die farbigen Flachen fehlen, 
ist das Wahrnehmungsbild ein ganz anderes als bei der Dressur- 
kombination (fiir die Versuchstechnik siehe Seite 14). Man 
darf somit annehmen, dass die Affen nur eine geringe oder 
iiberhaupt keine Vorliebe fiir die Dressurform zeigen werden. 
Rév£sz (35), der dasselbe Problem studiert hat, schliesst aus 
seinen Resultaten, dass die Versuchstiere die Dressurform auch 
dann stark bevorzugen, wenn bloss die Umrisse gezeigt werden. 
Da er jedoch nicht angibt, wieviele negative Figuren er ver- 
wendet hat, ist es nicht méglich dieses Urteil nachzupriifen. 

Die Resultate mit meinen Affen waren: Nr. I wahlt in 58 %, 
Nr. III in 46 %, Nr. VI in 68%, Nr. IV in 64%, Nr. V in 
54 %, Nr. VII in 62 % und Nr. VIII in 50% der Versuche 
den Karton mit dem Umriss der positiven Dressurfigur. Eine 
starke Vorliebe zeigt sich hier mithin nirgends; bei einigen Affen 
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wird die Wahl sogar ganzlich vom Zufall bestimmt. Bei diesen 
Affen zeigte sich manchmal wieder dieselbe Erscheinung als 
beim Anfang der Dressur, namlich die Seitenstetigkeit. Auch bei 
‘einigen andern Kombinationen wiederholte sich spater diese 
Erscheinung. Dass das Versuchstier standig eine bestimmte 
Klappe wahlt, kommt wahrscheinlich daher, dass es bei der 
betreffenden Kombination nicht imstande ist seine Wahl 
visuell zu bestimmen. Bei den zwischendurch angestellten Ver- 
suchen mit der Dressurkombination wurde jedoch immer 
richtig gewahlt. 


TABELLE V 
| Kombinations- | 
Affe Nr. ELL Ma nummer | EV. VieVEb Was 
| | 
uD-uKr 58 46 68 | 4 uKr-uD 64 54 62 50 
gD-gKr 68 66 go | 5 | gkr-gD 78 72 78 70 


Bei der nachsten Kombination wurden die blossen Umrisse 
wieder ersetzt durch farbige Figuren; um jedoch jeden Einfluss 
von den Farben der Dressurkombination zu vermeiden, waren 
Dreieck und Kreis beide griin. So wie man es sich denken 
konnte, zeigten jetzt alle Affen, weil ja die Uberein- 
stimmung mit der Dressurkombination viel grésser 
war (farbige Flachen mit der Form der Dressurfiguren auf 
weissem Grund), eine viel starkere Vorliebe fiir die 
Dressurform. 

Die Ergebnisse waren: Nr. I wahit in 68 %, Nr. III in 66 %, 
NrivVI an 90°%, ‘Nr. TV in 78% Ni Viegas Nerv Be 
78 % und Nr. VIII in 70 % der Versuche die Dressurform (siehe 
Tabelle V), sodass bei samtlichen Affen, im Vergleich zur vo- 
rigen Kombination, eine Steigerung von mindestens 10% nach- 
zuwelsen 1st. 


III. Was beeinflusst bei einer neuen Kombination 
die Bestimmung der Wahl starker, die urspriingliche 
Dressurfarbe oder die urspriingliche Dressurform? 


Vergleicht man nun die Resultate von Nr. 5 der Reihenfolge. 
wobei die Wahl nur durch die Form bestimmt werden konnte 


(beide Figuren sind griin), mit denen bei welchen es nur nach > 


der Farbe zu wahlen galt (beide Figuren haben dieselbe Form), 
dann kann man hieraus schliessen, was die Wahl starker be- 
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einflusste, die Form oder die Farbe (siehe Tabelle VI). Aus dieser 
Tabelle geht hervor, dass fiir Nr. I und III die Farbe der be- 
deutendere Faktor ist, fiir Nr. VI, V, IV und VII die Form, . 
wahrend fiir Nr. VIII beide Faktoren gleich wichtig sind. Das 
wurde nun in einer folgenden Kombination eingehender ge- 
priift und zwar dadurch, dass die Form der positiven Figur die 
Farbe der negativen erhielt und umgekehrt. Diese Kombination 
bestand also aus einem blauen Dreieck mit einem roten Kreis. 
Auch hieraus lasst sich schliessen welcher Faktor den starkeren 
Einfluss auf die Bestimmung der Wahl hat. 

Nr. I wahlte jetzt in 38 %, Nr. III in 14 %, Nr. VI in 64 %, 
Nr. IV in 62 %, Nr. VIT in 38 % und Nr. VIII in 50 % der Falle 
nach der Form. Wann man diese Zahlen von 100 abzieht, er- 
halt man den Prozentsatz der nach der Farbe getroffenen 
Wahlen. Ausser bei Nr. VII entsprechen diese Ergebnisse ziem- 
lich genau den obenerwahnten Schlussfolgerungen (Tabelle VI). 


TABELLE VI 


Kombinations- 

Affe Nr Jes DIG Wir nummer IV V VII VIII 
rR—bR 94 92 80 2 bR-rR 74 64 72 68 
rO-bO 82 88 84 3 bO=rO), (6495725472570 
gD-gKr 68 66 go 5 oKr—oD) 95785 725 76a 70 
bD-rKr SG. TA, 164. 6 rkr-bD 62 x 38 50 


IV. Spielt das Eckige, das Geradlinige (bezw. das 
Runde oder das Rundlinige) der Figuren eine wesentliche 
Rolle beim Treffen der Wahl? 


Wenn man die Resultate der Wahl nach der Form (griiner 
Kreis zusammen mit griinem Dreieck) mit denen der Wahl 
nach der Farbe vergleicht (rotes Rechteck zusammen mit blauem 
Rechteck oder rotes Oval zusammen mit blauem Oval), so 
wird man am ehesten einen richtigen Einblick in das Verhaltnis 
dieser beiden Einfliisse auf die Bestimmung der Wahl bekommen, 
wenn man fiir die Wahl nach der Farbe den Durchschnitt nimmt 
von dem mit beiden Rechtecken und dem mit beiden Ovalen 
erzielten Resultat. 

Es ist namlich méglich, dass auch die Tatsache, dass die Fi- 
guren eckig (geradlinig) oder rund sind, die Wahl beeinflusst. 
Wenn nun ein Versuchstier seine Aufmerksamkeit speziell 
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einer der beiden Figuren (durch die Farbe dazu bestimmt) 
zuwendet, so ist es denkbar, dass, wenn die Figur dieser Farbe 
-auch in ihrer Form mehr mit der Dressurfigur tibereinstimmt, 
eben dadurch die anziehende oder abstossende Wirkung dieser 
Figur starker wird. Die Wahl wird dann also nicht ausschliess- 
lich von der Farbe bestimmt und man erhalt mithin eigentlich 
einen zu hohen Prozentsatz fiir die Wahl der in Farbe mit 
der positiven Dressurfigur ibereinstimmenden Figur. Ist hin- 
gegen die Figur eckig und die gleichfarbige Dressurfigur rund 
oder umgekehrt, so kann dies gleichfalls wieder zur Folge haben, 
dass man einen zu niedrigen Prozentsatz herausbekommt 
(siehe Seite 42). 

Dies alles wird jedoch dadurch noch komplizierter, dass bei 
manchen Affen das Eckige oder Runde nicht notwendigerweise 
eine Rolle spielt bei dem Bestimmen der Wahl und zweitens 
dadurch, dass z.B. die Eckigkeit der Figur die Wahl der Figur 
mit einer bestimmten Farbe férdert, jedoch das nicht-eckig-sein 
die Wahl nicht in ungiinstigem Sinne becinflusst (beide Falle 
im Vergleich mit einer lediglich nach Farbe getroffenen Wahl.) 

Obiges erklart auch, weshalb die mit den beiden Rechtecken 
und mit den beiden Ovalen erzielten Resultate manchmal so 
grundverschieden sind. Zur Verdeutlichung des Ganzen ver- 
anlassten mich die erreichten Resultate manchmal noch eine 
oder mehrere Kombinationen einzuschalten; an den Affen, bei 
denen ich die Experimente schon beendet hatte, konnten diese 
Kombinationen leider nicht mehr erprobt werden. 

So verwendete ich fiir Nr. VI, VII und VIII, um den Ein- 
fluss der Eckigkeit oder Rundheit genauer zu studieren, noch 
folgende zwei Kombinationen: Erstens ein rotes Rechteck mit 
einem blauen Oval, und zweitens ein rotes Oval mit einem 
blauen Rechteck (Nr. 3a und 3b der Reihenfolge). Spielt 
namlich die Eckigkeit eine Rolle, so muss die Kombination 
rotes Rechteck mit blauem Oval ein besseres Resultat ergeben 
als die Kombinationnummern 2 und 3 (rotes Rechteck mit 
blauem Rechteck und rotes Oval mit blauem Oval), wahrend 
man bei der Kombination von rotem Oval mit blauem Rechteck 
ein schlechteres Resultat erzielen muss. In der Kombination 
von rotem Rechteck mit blauem Oval stimmen ja beide Figuren 
in Eckigkeit, beziehungsweise Rundheit mit der Dressurkom- 
bination (rotem Dreieck und blauem Kreis) iiberein, bei der 
Kombination von rotem Oval und blauem Rechteck ist dies 
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hingegen bei keiner der beiden Figuren der Fall. Die Nummern 
2 und 3 der Reihenfolge bilden eine Zwischenstufe, denn dabei 
stimmt eine der beiden Figuren in dieser Hinsicht mit der Dres- . 
surkombination iiberein. 


TABELLE VII 


| Kombina- | Kombina- 
Affe Nr. I IM VI | tionsnummer IV VII VIII tionsnummer 
——— eee 

| 
rR-bO g2 | 3a bO-rR 82 92 3a 
rR-bR 94 92 80 | 2 bO-rO 64 72 70 3 
rO-bO_ 82 88 84 | 3 bR-rR_ 74 72 68 2 
rO—-bR 56 | 3b bR-rO 52 76 3b 


Die mit der Kombination von rotem Rechteck mit blauem 
Oval erzielten Resultate waren folgende: Nr. VI trifft in 92 %, 
Nr. VII in 82 % und Nr. VIII in 92 % der Falle seine Wahl 
nach der Farbe der positiven Dressurfigur, wahrend diese Farbe 
in der Kombination von blauem Rechteck mit rotem Oval von 
Nr. VI in 56 %, von Nr. VII in 52 % und von Nr. VIII in 76 % 
der Versuche gewahlt wurde (siehe Tabelle VII). 

Vergleichen wir diese Ergebnisse mit denen der Nummern 
2 und 3 (Tabelle VII), dann zeigt es sich, dass diese Ergebnisse 
mit einer Ausnahme (die 76 % von Nr. VIII) unseren Erwar- 
tungen entsprechen; die Kombination 3a ergibt namlich ein 
giinstigeres und die Kombination 3b ein ungiinstigeres Resultat 
als die Kombinationen 2 und 3. 

Die Ursache dieser einzigen Abweichung ist, wenn wir dieses 
Resultat mit den bei andern Kombinationen erzielten ver- 
gleichen, nicht nachweisbar. Wenn wir z.B. das Ergebnis von 
Kombination ga vergleichen mit demjenigen von Kombination 8, 
dann geht hieraus deutlich hervor, dass die negative Figurform 
ganz entschieden eine Rolle spielt beim Treffen der Wahl 
.(Tabelle VII); dasselbe wird sich auch in einigen folgenden 
Kombinationen zeigen (z.B. bei Nr. 10, 11 und 12). Wenn wir 
also in Erwagung ziehen, welche Bedeutung die negative Figur- 
form fiir die Bestimmung der Wahl hat, so diirften wir annehmen, 
dass die Kombination 3b ein ungiinstigeres Resultat ergeben 
wiirde als die Kombination 2, denn die Figur mit der Farbe der 
positiven Dressurfigur ist in beiden Fallen dieselbe (blaues 
Rechteck), wahrend die Figurform mit der negativen Dressur- 
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-farbe in 3b mehr von der urspriinglichen abweicht als in der 
Kombination 2. 


V. Erkennt ein Affe eine Dressurfigur wieder in 
einer neuen Kombination? 

a. wenn die zweite Figur die Farbe der Dressur- 
kombination behalt, in der Form jedoch von dieser 
abweicht? 


Als erste Kombination verwendete ich fiir die auf ein rotes 
Dreieck als positive Figur dressierten Affen ein rotes Dreieck 
mit einem blauen Dreieck; fiir die auf einen blauen Kreis als 
positive Figur dressierten Affen dementsprechend eine Kom- 
bination von blauem mit rotem Kreis. Die positive Dressurfigur 
wird hier also kombiniert mit einer Figur, die zwar die abstos- 
sende Farbe der negativen Dressurfigur behalten hat, aber die 
durch ihre mit der positiven Dressurfigur iibereinstimmenden 
Form anziehend wirken wird oder fiir die hauptsachlich auf die 
negative Figur dressierten Affen, ihre abstossende Form ver- 
loren hat. 

TABELLE VIII 


Kombina- Kombina- 
Affe Nr. I III VI | tionsnummer IV VII VIII tionsnummer 
ee 
rD-bD 74 82 74 | 7 | bKr-rKr 92 64 62 7 
rR-bR 94 92 80 2 bO -rO 64 72 70 3 
rO-bO 82 88 84 3 bR-rR 74 72 68 2 
rKr—bKr 80 7a bD-rD 98 92 7a 


Die Ergebnisse waren folgende: Nr. I wahlt in 74 %, Nr. III 
in 82%, Nr. VI in 74%, Nr. IV in 92 %, Nr. VII in 64 % und 
Nr. VIII in 62% der Versuche nach der positiven Dressur- 
figur. Vergleichen wir diese Ergebnisse mit den Figurkombi- 
nationen Nr. 2 und 3 (siehe Tabelle VIII), so zeigt es sich, dass es 
samtliche Affen, bis auf eine Ausnahme (Nr. [V) mehr verwirrt, 
wenn man ein Merkmal der positiven Figur auf die negative 
iibertragt als wenn man beiden Figuren dieselbe neue Form 
verleiht. 

Als Extrakombination verwendete ich fiir drei der Affen noch 
eine der vorigen entgegengesetzten (Nr. 7a der Reihenfolge); 
wobei also die negative Figur unverandert blieb und die positive 
Farbe mit der Form der negativen Figur kombiniert wurde. 
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Die Resultate waren folgende: Nr. VI wahlt in 80%, Nr. VII 
in 98 % und Nr. VIII in 92 % der Experimente nach der Figur 
mit der positiven Dressurfarbe. Die sehr bedeutende Steigerung, 
die sich feststellen lasst, wenn wir die von Nr. VII und VIII 
bei dieser Kombination erreichten Prozentsatze mit der vorigen 
(Nr. 7 der Reihenfolge) vergleichen, entspricht den Resultaten 
einiger andern Kombinationen. Aus diesen Resultaten geht 
hervor, dass diese Affen hauptsachlich dressiert worden sind auf 
den Faktorenkomplex der negativen Figur. Die viel geringere 
Steigerung bei Nr. VI hat wahrscheinlich einen andern Grund; 
fiir diesen Affen gilt namlich die Form der positiven Figur als 
wesentlichster Faktor des Dressurkomplexes. Wenn nun beide 
Figuren diese Form aufweisen, kann man sich denken, dass das 
Tier hierdurch aus dem Konzept gebracht wird und dass die 
Ubereinstimmung in der Form den Unterschied in der Farbe 
in den Hintergrund drangt. Wenn hingegen beide Figuren eine 
Form zeigen, die iiberhaupt keine oder nur eine sehr unwesent- 
liche Rolle bei der Bestimmung der Wahl spielt, dann wird der 
Unterschied in der Farbe viel starker in den Vordergrund 
treten und mithin wird das Tier die Figur mit der positiven 
Dressurfarbe 6fter wahlen. Dies ist um so wahrscheinlicher, als 
das Resultat mit zwei Kreisen (80 %) ungefahr itibereinstimmt 
mit denjenigen, welche mit zwei Rechtecken (80%) und mit 
zwei Ovalen (84%) erzielt wurden; also mit in der Dressur- 
kombination nicht vorkommenden Formen (siehe Tabelle VIII). 

Als nachste Kombination benutzte ich fiir die auf ein rotes 
Dreieck als positive Figur dressierten Affen ein rotes Dreieck 
mit einem blauen Rechteck und fiir die auf einen blauen 
Kreis als positive Figur dressierten Affen einen blauen Kreis 
mit einem roten Oval. 


TABELLE IX 

Kombinations- 
Atte Nr Io ih yi nummer IV VII VIII 
rD-bD 74 82 74 | a | bKr-rKr 92 64 62 
7P-bR+ go 90 «92 | 8 ) bKr-rO 100 .64.- 92 


Beide Figuren haben zwar nicht mehr dieselbe Form aber doch 
stimmt die Figur mit der negativen Farbe noch mit der positiven 
Figur in Eckigkeit, bezw. Rundheit tberein. Die Figur mit der 


a 
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negativen Farbe wird mithin weniger anziechend wirken als bei 
Nr. 7 der Reihenfolge und man darf also annehmen, dass die 
positive Dressurfigur 6fter gewahlt werden wird. Die Resultate 
waren folgende: Nr. I wahlt in go %, Nr. III in 90 %, Nr. VI 
in 92 %, Nr. IV in 100 %, Nr. VII in 64 % und Nr. VIII in 
92% der Versuche die positive Dressurfigur (siehe Tabelle IX). 
Ausser bei Nr. VII sehen wir also iiberall eine starke Zunahme. 
Aus der Tatsache, dass bei diesem Tier keine Zunahme bemerk- 
bar ist, koOnnen wir schliessen, dass die Form der negativen Figur 
von grosser Wichtigkeit ist beim Treffen seiner Wahl; die mit 
andern Kombinationen erzielten Resultate bestatigen dies. 


Vb. Wie sind die Resultate, wenn wir als Gegen- 
stick zur positiven Figur griin als neutrale Farbe 
bentitzen? 


Bei den folgenden vier Kombinationen wurde immer wieder 
die positive Dressurfigur verwendet in Verbindung mit einer 
griinen (griin fehlte in der Dressurkombination und hat mithin 
fiir das Tier keine besondere Bedeutung) Figur, die in der ersten 
Kombination in der Form mit der positiven Figur iiberein- 
stimmte, bei jeder nachsten Kombination jedoch der negativen 
Figur in der Form immer 4hnlicher wurde. Fiir die Tiere mit 
dem roten Dreieck als positive Figur verwendete ich also hinter- 
einander: Dreieck, Rechteck, Oval, Kreis; fiir die Tiere mit dem 
‘ blauen Kreis als positive Figur, war die Reihenfolge gerade 
umgekehrt. 

Die mit diesen 4 Kombinationen erzielten Resultate sind 
in Tabelle X zusammengefasst. 


TABELLE X 
Kombinations- 
ATeENr a, ssl LU a VI nummer IV Vib VERE 
) 
rD-gD 90,480: 466, - | 9 bKr-gKr 86 54 58 
rD-gR 80 68 g2 | 10 bKr-gO 84 46 68 
rD-g0 96 76 r00 | 11 bKr-gR 94 58 64 
rD-gKr 100 80 100 12 bKr-gD 96 66 84 


Bei dieser Tabelle sehen wir nur bei Nr. VII, je nachdem die 
zweite Figur sich in der Form mehr der negativen Dressurkom- 
binationsfigur nahert, ein regelmassiges Steigen des Prozent- 
satzes, der sich bezieht auf die Wahl der positiven Dressur- 
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kombinationsfigur. Auch bei allen andern Affen sehen wir eine 
Zunahme, aber bei ihnen ist sie nicht so regelmassig. Es ist be- 
merkenswert, dass bei vielen Affen Nr. 10 der Reihenfolge ein 
ungiinstigeres Resultat ergibt als Nr. 9. Weiter ist es noch auf- 
fallend, dass die Prozentsatze von Nr. VII weit hinter denen der 
andern zuriickbleiben. Dies kommt daher, weil dieser Affe, wie 
oben erwahnt, hauptsachlich auf den Faktorenkomplex der 
negativen Figur dressiert worden ist. Auch in dieser Tabelle 
zeigt sich wieder deutlich der grosse Einfluss, den die eckige, 
bezw. runde Form der Figuren auf die Wahl ausiibt (vgl. Nr. 
10 und i: der Reihenfolge). Die mit den Kombinationen 7 
und g, sowie die mit den Kombinationen 8 und 1o erzielten 
Resultate lassen sich auch noch mit einander vergleichen (siehe 
Tabelle XI und XII). 


TABELLE XI 
| Kombinations- | 
muteeNre JL elf Vip. nummer | IV VII VIII 
rD-bD TAs OD. 7A. | 7 bKr-rKr 92 64 62 
rD-gD go 80 66 | 9 bKr-gKr 86 54 58 


TABELLE XII 


Kombinations- | 
Affe Nr. Teele” Wik nummer IM. VIE VIL 
rD-bR 90 90 92 | 8 _ bKr-+rO 100 64 92 
rD-gR 80 68 92 10 | bKr-gO 84 46 68 


Eine der beiden Figuren stimmt immer vollkommen mit der 
Dressurfigur tiberein, wahrend die zweite Figur in beiden Paaren 
ein Mal die Farbe der negativen Dressurfigur hat, das andere 
Mal griin ist. Im letztern Fall ist die Ahnlichkeit mit 
der Dressurkombination geringer. Da in diesem Fall 
also die Figur weniger abstossend wirkt, kann man 
annehmen, dass die positive Figur mithin weniger 
oft gewahl: werden wird. Diese Erscheinung wird um so 
deutlicher hervortreten, je nachdem der Einfluss der negativen 
Figur auf die Wahl bedeutender ist. Im grossen Ganzen sind 
die Resultate dementsprechend; es gibt nur zwei Ausnahmen 
von dieser allgemeinen Regel, namlich bei Nr. I in Tabelle XI 
und. bei Nr. VI in Tabelle XII. 
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Dass die von Nr. I erreichten Prozentsatze in Tabelle VII 
steigen, nachdem blau durch griin ersetzt wurde, ist mir ganz 
unerklarlich, namentlich, weil in Tabelle XII unter denselben 
Umstanden das rote Dreieck weniger oft gewahlt wurde. 

Wenn blau durch griin ersetzt wird, bleibt sich bei Nr. VI 
in Tabelle XII der Prozentsatz gleich. Dies kénnte hindeuten 
auf einen stark tberwiegenden Einfluss der positiven Figur 
auf die Bestimmung der Wahl, sodass die zweite Figur, voraus- 
gesetzt, dass diese weder in der Farbe noch in der Form mit der 
Dressurfigur tibereinstimmt, kaum eine -Rolle dabei spielt. Die 
in Tabelle XI mit einander verglichenen Resultate (dort hat 
die zweite Figur dieselbe Form als die positive Dressurfigur) 
bestatigen diese Erklarung und auch die Ergebnisse der nachsten 
zwei Kombinationen stimmen hiermit iiberein. 


Vc. Wie sind die Resultate, wenn wir die positive 
oder die negative Figur durch einen Blankokarton 
ersetzen? 


Die folgende Kombination (Nr. 13 der Reihenfolge) besteht 
aus der positiven Dressurfigur mit einem ganz weissen Karton. 
Je starker also der Einfluss der negativen Figur auf die Be- 
stimmung der Wahl war (oder je mehr die zwei Figuren einen 
Komplex bildeten), desto weniger wird die positive Figur ge- 
wahlt werden. Mithin muss man annehmen, dass die Resultate 
sehr verschieden sein werden. Die Resultate waren folgende: 
Nr. I wahlt in 86 %, Nr. III in 82 %, Nr. VI in 96 %, Nr. IV 
in 100%, Nr. VII in 52% und Nr. VIII in 78% der Falle die 
positive Dressurfigur. 

Noch deutlicher erkennen wir den iiberwiegenden Einfluss 
der positiven oder negativen Figur, wenn wir diese Resultate 
mit denjenigen einer der vorigen entgegengesetzten Kombina- 
tion vergleichen; bei dieser wird also die negative Figur intakt 
gelassen und die positive durch einen weissen Karton ersetzt. 
Leider habe ich diese Kombination erst spater verwendet, sodass 


TABELLE XIII 


Kombinations- 


Affe Nr. I Til. Vi | nummer ) IV VII VIII, 
rD-B : 86 82 96 | 13 bKr-B 100 52 78 
B-bKr 48 13a B-+rD__50 100 100 
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ich nur an 4 Affen dieses Experiment machen konnte. Die Re- 
sultate waren folgende (siehe Tabelle XIII): Nr. VI wahlt in 
48 %, Nr. IV in 50 %, Nr. VII in 100 % und Nr. VIII ebenfalls 
in 100 % der Versuche den weissen Karton. | 

Aus der Vergleichung der Kombinationen 13 und 
13a zeigt sich deutlich, dass bei manchen Versuchs- 
tieren die Wahl groésstenteils (wenn nicht ganzlich) 
von der positiven Figur bestimmt wird, wahrend 
hingegen fiir andere die negative Figur die weitaus 
wichtigste ist. Als Beispiele fiir ersteren Fall gelten Nr. VI 
und Nr. [V wahrend Nr. VII den zweiten Fall am schonsten 
vertritt (bei allen drei hangt die Wahl bei einer der Kombina- 
tionen ausschliesslich vom Zufall ab). Bei Nr. VIII hat die 
negative Figur zwar den groéssten Einfluss, aber das Resultat 
mit der Kombination von positiver Figur mit Blankokarton 
(78 %) deutet doch darauf hin, dass auch die positive Figur 
eine Rolle spielt bei der Bestimmung der Wahl. Wir finden also 
bei den Affen eine grosse Plastizitat bei der Merkmalwahl. 

Die Schliisse, die sich aus einer Vergleichung dieser zwei Kom- 
binationen ziehen lassen, stimmen nicht immer iiberein mit den 
bei andern Kombinationen erzielten Resultaten; spater komme 
ich noch darauf zuriick. 


Vd. Wie sind die Resultate, wenn wir neben die 
positive Figur eine gleichfarbige Figur stellen? 


Als nachste Kombination verwendete ich nun zwei Figuren 
mit denselben Formen als in der Dressurkombination, aber 
beide mit der Farbe der positiven Dressurfigur (Nr. 14 der 
Reihenfolge). Dies ist also das Gegenstiick zu Nr. 7 der Reihen- 
folge, denn dort behielten beide Figuren die Farben der Dres- 
surkombination, doch beide hatten die Form der positiven 
Dressurfigur. 

Bei dieser Kombination wahlte Nr. I in 64 %, Nr. Hin 52%, 
Nr. VI in 82 %, Nr. IV in 86 %, Nr. VII in 66 % und Nr. VIII 
in 58 % der Versuche die positive Dressurfigur. Diese Resultate 
sind also bedingt durch den Einfluss, den die Form der Figuren 
auf die Wahl ausiibt. Vergleichen wir diese Ergebnisse mit 
denen von Nr. 7 der Reihenfolge, so kénnen wir feststellen 
welcher der beiden Faktoren, Form oder Farbe, die Bestimmung 
der Wahl am meisten beeinflusst (siche Tabelle XIV). 
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TABELLE XIV 


Kombinations- 
Stew, 0 UTE nummer EV. Vilvinte 
rD-bD Te OP a TA: 7) bKr-rKr 92 64 62 
rDrkr 64 59, 62° | 14 bKr-bD 86 66 58 
bD-rKr 38 14 64 6 rKr-bD 62 38 50 


Aus dieser Tabelle geht namlich hervor, dass bei den meisten 
Affen der Einfluss der Farbe auf die Wahl starker ist als der 
Einfluss der Form, was dem bisherigen Tatsachenbefund ent- 
spricht; bei Nr. III wird die Wahl fast ausschliesslich von der 
Farbe bestimmt. Bei Nr. VII ist der Einfluss von Farbe und Form 
ungefahr gleich bedeutend, wahrend Affe Nr. VI der einzige 
Affe ist bei welchem sich ein starkerer Einfluss der Form fest- 
stellen lasst. Mit Ausnahme der mit Nr. IV erzielten Resultate 
stimmen die Schliisse, die sich aus obenstehendem ziehen 
liessen, ziemlich genau iiberein mit den Resultaten mit Nr. 6 
der Reihenfolge (blaues Dreieck mit rotem Kreis). Vergleichen 
wir die Resultate von Nr. 14 der Reihenfolge mit denen von 
Nr. 12 (rotes Dreieck mit griinem Kreis), so diirfen wir annehmen, 
dass (entsprechend der allgemeinen Regel, dass die positive 
Figur weniger gewahlt wird, je mehr die zweite Figur Ahn- 
lichkeit mit der positiven Dressurfigur zeigt) die Prozent- 
satze, welche die Wahl der positiven Figur darstellen, in Nr. 14 
der Reihenfolge niedriger sein werden als bei Nr. 12 (siehe 
Tabelle XV). 

TABELLE XV 


Kombinations- 


Ate iNe: InsllinVe «| nummer ) IV VII VIII. 
rD-gKr 100 80 100 | 12 bKr-gD 96 66 84 
rD-rhr, 64° 62°" 8a. 14 bKr-bD 86 66 58 


Diesen Riickgang in der Wahl der positiven Dressurfigur 
treffen wir bei samtlichen Affen mit Ausnahme von Nr. VII an. 
Dass bei diesem Affen die Prozentsatze gleich bleiben, kommt 
daher, dass er ausschliesslich auf die negative Figur dressiert 


worden ist, woher auch blau eine indifferente Farbe fiir ihn ist’ 


Wie bei Nr. 7 der Reihenfolge beniitzte ich auch jetzt fiir drei 
von den Versuchstieren eine Extrakombination. Diese Kom- 
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bination war insofern verschieden von der vorigen, dass jetzt 
beide Figuren die Farbe der negativen Dressurkombination 
hatten (Nr. 14a der Reihenfolge). Nr. VI wahlte in 84 %, Nr. 
VII in 100 % und Nr. VIII in 96 % der Versuche die positive 
Dressurfigur (siehe Tabelle XVI). 

Wenn wir diese Resultate mit denen von Nr.-14 der Reihen- 
folge vergleichen, dann zeigt es sich, dass die mit Nr. VI er- 
zielten Resultate sich in diesen beiden Kombinationen ungefahr 
gleich geblieben sind, was den Ergebnissen voriger Kombina- 
tionen entspricht, wobei sich die Form der positiven Figur fir 
diesen Affen als der wichtigste Faktor beim Treffen seiner Wahl 
erwies (siehe z.B. die Nummern g und 12 der Reihenfolge). 
Dass dennoch die Farbe einigen Einfluss ausiibt, leuchtet ein, 
wenn wir die Ergebnisse von Nr. 14 und Nr. 14a der Reihen- 
folge mit denen von Nr. 5 (griines Dreieck mit griinem Kreis) 
vergleichen. Wenn also beide Figuren die Farbe der positiven, 
bezw. negativen Figur zeigen, so wirkt dies einigermassen ver- 
wirrend. 


TABELLE XVI 


Kombinations- 
AftedNr.——I-1IIL.--VI nummer IV-VIE-VIT 
rD-rKr 64 52 82 14 bKr-bD 86 66 58 
bD-bKr 84 14a | rKr-rD 100 696 
gD-gKr 68 66. go | 5 gKr-eD. 78 78 70 
rD-gKr 100 80 100 12 | bKr-gD 096 66 84 


Nr. VII und Nr. VIII erreichen beide in Nr. 14a der Reihen- 
folge einen viel héheren Prozentsatz bei der Wahl der positiven 
Dressurform als in Kombination Nr. 14. Eine entsprechende Er- 
scheinung tritt bei diesen Affen in den Kombinationen 7 und 7a 
auf. In beiden Failen ist dies zu erklaren aus dem Umstande, 
dass bei diesen zwei Affen die Faktoren der negativen Figur die 
Wahl ganzlich oder grésstenteils bedingen. Wenn also eine der 
beiden Figuren mit der negativen Dressurfigur ubereinstimmt, 
so. wird diese Figur immer nur. sehr selten gewahlt werden, 
mit welcher andern Figur sie auch kombiniert sein mag (nur 
darf diese zweite Figur natiirlich nicht zuviel Ahnlichkeit mit 
der negativen Figur haben). Hieraus geht hervor, dass fiir 
diese Affen das Antreffen aller Faktoren der negativen Dressur- 
figur, also der Faktorenkomplex, von wesentlicher Bedeutung 
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ist; finden wir somit einen von diesen Faktoren dieses Komplexes 
auch bei der zweiten Figur, so wird die Wahl kaum davon be- 
einflusst. 

Bei der nachsten Kombination (Nr. 15 der Reihenfolge) 
zeigten beide Figuren, genau wie bei Nr. 14, die Farbe der po- 
sitiven Dressurfigur, aber ausserdem war, wenn die positive 
Dressurfigur eckig war, die zweite Figur dies auch und umge- 
kehrt. Die Kombination war also zusammengesetzt aus einem 
roten Dreieck und einem roten Rechteck, oder aus einem blauen 
Kreis und einem blauen Oval. Da beide Figuren einander nun 
noch 4hnlicher sind als bei der Kombination 14, muss man 
annehmen, dass bei Kombination 15 die positive Dressurfigur 
weniger oft gewahlt wird, oder dass der Prozentsatz sich gleich 
bleibt, wenn es sich um Tiere handelt, fiir welche hauptsachlich 
die Form selbst und nicht deren Eckigkeit oder Rundheit die 
Wahl beeinflusst (siehe Tabelle XVII). Dies ist jedoch nicht 
bei allen Affen der Fall. 


TABELLE XVII 


Kombinations- | 
Affe Nr. Leb Vik nummer | IV VII VIII 
rD-rKr 64 52 82 | 14 | bKr-bD 86 66 58 
rD-rR G4n (585 “Sot 15 bKr-bO 86 52 86 


Auch lasst sich diese Kombination noch mit den Nummern 
8 und 1o der Reihenfolge vergleichen (siche Tabelle XVIII). 


TABELLE XVIII 


Kombinations- 


Affe Ne. oh. TL -Vi...|4 ,.ayammer yp. | IV VII VUI 
| 

rD-bR 90 go Q2 8 bKr-rO_ 100 64 = 92 

rD-gR 80 68 92 10 bKr-gO +84 46 68 

rD-rR 64 58 80 15 bKr-rO 86 52 =~ «86 


Da man in dieser Tabelle sieht, wie die zwei Figuren bei jeder 
folgenden Kombination mehr von der Dressurkombination 
abweichen, muss man annehmen, dass der Prozentsatz, der sich 
auf die Wahl der positiven Dressurfigur bezieht, immer niedriger 
wird, was jedoch hier wie in der vorigen Tabelle nicht immer der 
Fall ist. Die meisten dieser Abweichungen lassen sich jedoch 
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erklaren. So wird die Wahl von Nr. VI hauptsachlich bestimmt 
von der positiven Figur; es macht also nichts aus ob die zweite 
Figur blau oder griin ist, sobald jedoch die zweite Figur ein 
Merkmal der positiven Dressurfigur erhalt (im betreffenden 
Falle die Farbe), wird diese zweite Figur dfter gewahlt. Die Wahl 
von Nr. VII hingegen wird nur von der negativen Figur be- 
stimmt; sobald also die blaue Farbe dieser Figur verschwunden 
ist, hangt die Wahl ganzlich vom Zufall ab. Dass Nr. VIII in 
der Kombination 15 so haufig den blauen Kreis wahlt (86 %), 
widerspricht (siehe Tabelle XVII) allen andern mit diesem 
Affen erzielten Resultaten und ist mithin véllig unerklarlich. 


VI 1. Wie reagieren-die Affen auf. ein Dreieck, 
dass eine andere Form zeigt als das Dressurdreieck; 
sehen sie dieses auch als Dressurfigur? 


2. Ké6énnen sie das Dressurdreieck noch wieder- 
erkennen, wenn es ihnen in andrer Lage, mehr oder 
weniger gedreht, gezeigt wird? 

Dieses Experiment asst sich natiirlich nur mit Affen machen, 
fiir die das Dreieck, es sei als positive, es sei als negative Figur 
bei der Bestimmung der Wahl eine wichtige Rolle spielte. 

Wenn ich als Kombination nur ein rotes Dreieck von andrer 
Form als das Dressurdreieck mit einem blauen Kreis genom- 
men hatte, so hatten die eben erwahnten Fragen sich nicht 
beantworten lassen, denn die neue Kombination hatte dann 
soviel Ahnlichkeit mit der Dressurkombination (die Farbe, die 
Kreisform und die Eckigkeit) gezeigt, dass man schon von vor- 
neherein annehmen durfte, dass bei fast allen Affen das Resultat 
nur in sehr geringem Masse. von dem mit der Dressurkombina- 
tion erzielten abweichen wiirde. 

Ich will jetzt zuerst die Resultate besprechen, die mit den 
Affen, fiir welche das rote Dreieck positive Dressurfigur war, 
erreicht wurden. Um die eben erwahnte Schwierigkeit zu 
lésen, benutzte ich als Kombination ein rotes rechtwinkliges 
Dreieck (Katheten 5,5 und 12,5 cm) mit einem roten Rechteck. 
Die Ergebn‘sse wurden dann verglichen mit denen von Nr. 15 
der Reihenfolge (rotes Dressurdreieck mit rotem Rechteck). 
Das rechtwinklige Dreieck wurde in zwei Lagen verwendet; 
namlich einmal so, dass die kurze Kathete horizontal liegt, 
das andere Mal die lange Kathete. 

Die Ergebnisse sind zusammengefasst in Tabelle XIX. 
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TABELLE XIX 


Kombinations- 
Affe Nr. I Ill VI nummer 
rD — rR 64 58 80 15 
rD] — rR 36 40 46 16 
rDk.— rR 28 60 60 17 


Vergleichen wir nun zuerst die Resultate der Reihenfolge 
Nr. 16 mit denen von Kombination Nr. 15, so sehen wir, dass 
das Dreieck jetzt viel weniger gewahlt wird; ja, von allen 
drei Affen wird sogar das Rechteck nun 6fter gewahlt als das 
Dreieck. 

Hieraus geht also hervor, dass die Affen auf ein bestimmtes 
Dreieck dressiert wurden und nicht auf Dreieckigkeit im Allge- 
meinen. Da das Rechteck schon einige Male zur Verwendung 
gekommen war (und zwar meistens an Stelle der positiven 
Dressurfigur) und die Affen sich mithin an diese Figur gewohnt 
hatten, ist es einigermassen begreiflich, dass, als man neben 
diese Figur eine vollig unbekannte neue Figur stellte, die Affen 
das Rechteck bevorzugten. 

Bei der nachsten Kombination, wobei die kurze Kathete ho- 
rizontal liegt, bekundete Nr. I eine noch starkere Vorliebe fiir 
das Rechteck als in der vorigen Kombination. Von den zwei 
andern Affen wird nun aber wohl bei den meisten Versuchen 
das Dreieck gewahlt (beide 60 %). Vielleicht zeigt das Dreieck 
in dieser Lage fiir die zwei Affen, sowie auch fiir das Auge des 
Menschen, mehr Ahnlichkeit mit dem Dressurdreieck, woher 
die Transposition leichter wurde. Es handelt sich hier also 
wahrscheinlich um gréssere oder geringere Ahnlichkeit mit 
der Dressurfigur, wobei das ,,Dreieckige’’ an sich keine Rolle 
zu spielen braucht (vgl. Rechteck und Oval). Ware es namlich 
das Dreieckige worauf die Tiere reagierten, so ware es uner- 
klarlich, warum die Resultate mit dem rechtwinkligen Dreieck 
mit der horizontal liegenden langen Kathete soviel schlechter 
waren als die mit der horizontal liegenden kurzen Kathete; 
bei beiden ist ja der Zusammenhang der Teile (die Formbe- 
zichung) gleich. 

Die folgende Kombination bestand aus dem um 180° ge- > 
drehten Dressurdreieck (also mit nach unten gerichteter Spitze) 
und dem roten Rechteck (siehe Tabelle XX). 
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TABELLE XX 


Kombinations- 
Affe Nr. I III VI nummer 
rD - rR 64 58 80 | 15 
Dg — rR 60 50 68 | 18 


Auch hier zeigt es sich also, dass alle Affen das Dreieck 
nicht so oft wahlen; hier ist der Riickgang in der Wahl des 
Dreiecks jedoch nicht so bedeutend als bei der Einfiihrung eines 
Dreiecks von andrer Form. Nur bei Nr. III hangt die Wahl ganz 
vom Zufall ab, dies ist ja auch der Affe, der von allen Versuchs- 
tieren am meisten nach der Farbe wahlt (siehe Nr. 6 der Reihen- 
folge). Auch bei der Kombination von rotem Dressurdreieck 
mit rotem Rechteck zeigte er nur eine sehr geringe Vorliebe 
fir das Dreieck. 

Wird das Dressurdreieck in anderer Lage gezeigt, so beein- 
flusst dies wahrscheinlich die Wahl nicht in so starkem Masse 
als ein Dreieck von andrer Form, weil die Affen, wenn sie oben 
oder an den Seitenwanden am Gitter hangen, das Dressur- 
dreieck auch so sehen; das umgedrehte Dreieck bot ihnen also 
nicht etwas ganz Neues. Auch aus der folgenden Kombination 
(Nr. 19 der Reihenfolge) die aus einem umgedrehten Dressur- 
dreieck mit einem blauen Kreis besteht, geht dies deutlich 
hervor; alle drei Affen wahlten in dem Falle in 100 % der Ver- 
suche das Dreieck. 

Mit Nr. VI experimentierte ich noch mit zwei Extrakom- 
binationen, namlich mit einem roten Rechteck mit einem 
blauen Kreis und mit einem roten rechtwinkligen Dreieck mit 
einem blauen Kreis; bei beiden Kombinationen wurde in 96 % 
der Falle die rote Figur gewahlt (siehe Tabelle X XI). 


TABELLE XXI 


_ Kombinations- 
Affe Nr. I Ill VI nummer 
a 2 Eee 
Dg — bKr 100 100 — 100 19 
rR — bKr 96 20 
rDk — bKr 96 QI 


Weder bei dem Rechteck noch bei dem rechtwinkligen Dreieck 
wurden die vollen 100 % erreicht. 
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Jetzt bleibt mir noch iibrig die Resultate dieser letzten Kom- 
‘binationen zu besprechen, die mit den auf den blauen Kreis als 
positive Figur dressierten Affen erzielt wurden. Ein bedeutender 
Unterschied in den Prozentsatzen wird sich hier also nur bei 
denjenigen Affen zeigen, fiir welche die negative Figur von gros- 
ser Wichtigkeit ist bei der Bestimmung der Wahl; namentlich 
bei Nr. VII wird sich dies mithin zeigen und in geringerem 
Masse bei Nr. VIII. Als erste Kombination verwendete ich fiir 
diese Affen ein blaues Oval mit einem roten rechtwinkligen 
Dreieck (mit horizontal liegender langen Kathete) und als 
zweite ein blaues Oval mit einem um 180° gedrehten Dressur- 
dreieck (Nr. 16 und 17 der Reihenfolge). Tabelle XXII gibt 
eine Ubersicht tiber die Resultate. 


TABELLE XXII 


| Kombinations- 
Affe Nr. TVs. (Vi) VER. | nummer 
bO —- rDl 100 44 96 16 
bO — Dg 100 so rod) 17 
bO - rR 82 92 | ga 
bO - rD 100 ~=—-100 17a 


Das Versuchstier Nr. IV, bei dem, wie wir gesehen haben, 
die Wahl nur von den Faktoren der positiven Figur bestimmt 
wird, wahlt in beiden Kombinationen in 100 % der Versuche 
das Oval. Bei Nr. VII hingegen weichen die Ergebnisse der 
beiden Kombinationen stark von einander ab. Das umgekehrte 
Dressurdreieck veranlasst noch ein haufiges Wahlen des Ovales: 
wird jedoch das Dressurdreieck durch ein rechtwinkliges Dreieck 
ersetzt, so gerat das Tier alsbald in Verwirrung und die Wahl 
wird nunmehr ganzlich vom Zufall bedingt. 

Fur eine Erklarung des giinstigern Resultates mit dem um- 
gekehrten Dreieck vergleiche man die Bemerkungen zur Ta- 
belle XX. 

Nr. VIII wahlt in beiden Kombinationen fast ausnahmslos 
das Oval, aber auch hier lasst sich bei der Verwendung des 
rechtwinkligen Dreiecks ein leichter Riickgang feststellen. 

Wenn wir die Kombinationen 15 und 16 vergleichen, so wird: 
es uns klar, dass dieselbe Figur in einer Kombination oft, in 
einer andern hingegen wenig gewahlt wird; dies hangt ganzlich 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. 61 


von der als Gegenstiick verwendeten Figur ab (siehe Ta- 
belle XXIII). 


TABELLE XXIII 


Kombinations- 
Affe Nr. ENA Ve VALET nummer 
bKr - bO 86 52 86 | 15 
bO —- rDl 100 44 96 16 


Es handelt sich also nicht um eine bestimmte 
Figur bei der Bestimmung der Wahl, sondern die- 
jenige Figur einer Kombination, die der positiven 
Dressurfigur am ahnlichsten sieht (oder bei denje- 
nigen Affen, fiir welche die negative Figur eine 
entscheidende Rolle spielt, die Figur die am we- 
nigsten Ahnlichkeit mit der negativen Dressurfigur 
aufweist), wird am haufigsten gewahlt. Die Wahl 
geschieht also relativ. Bei der Kombination von blauem 
Oval mit dem Dressurdreieck (Nr. 17a der Reihenfolge) wahlten 
sowohl Nr. VII als Nr. VIII standig das blaue Oval. 

Fiir Nr. IV verwendete ich als letzte Kombination (Nr. 21 
der Reihenfolge) einen blauen Kreis mit einem rechtwinkligen 
roten Dreieck (die lange Kathete liegt horizontal). Da dieser 
Affe bei der Kombination von blauem Oval mit rotem, recht- 
winkligem Dreieck immer die blaue Figur wahlte, ist es klar, 
dass er dies bei der, der Dressurkombination noch naher stehenden 
Kombination 21 auch tut. 

Mit Nr. VII und Nr. VIII wurde ausserdem noch mit zwei 
andern Kombinationen experimentiert, namlich mit einem 
blauen Kreis zusammen mit einem um 180° gedrehten Dressur- 
dreieck und mit einem blauen Kreis zusammen mit einem roten 
Rechteck (Nr. 19 und Nr. 20 der Reihenfolge). Tabelle XXIV 
zeigt die hiermit erzielten Resultate. 


TABELLE XXIV 


Kombinations- 
Affe Nr. IV AVA id lonaeW4i id nummer 
bKr — Dg 94 +100 19 
bKr - rR 62 go 20 


bKr — rDl 100 60 96 QI 
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Nr. VII wahlt bei Kombination 19 fast immer den Kreis 
(94 %), wie tbrigens anzunehmen war, wenn man die Ergeb- 
nisse von Kombination 17 (blaues Oval mit gedrehtem Dressur- 
dreieck, wobei in 80 % der Falle die blaue Figur gewahlt wurde) 
in Betracht zieht. Dass das Tier bei Kombination 19 einen 
hdheren Prozentsatz erreicht, kommt hauptsachlich wohl daher, 
dass es das gedrehte Dreieck jetzt einigermassen kennt; dass 
das Oval durch einen Kreis ersetzt wurde, ist hier nicht so wichtig 
(die positive Figur spielt bei diesem Tier praktisch keine Rolle 
beim Bestimmen der Wahl). Bei der nachsten Kombination 
(blauer Kreis mit rotem Rechteck) wurde der Kreis viel seltener 
gewahlt, was ebenfalls unsern Erwartungen entspricht, da die 
Form der negativen Figur fiir das Treffen der Wahl von wesent- 
licher Bedeutung war. Dieses Resultat ist dennoch etwas giin- 
stiger als das von Kombination 11 (blauer Kreis mit griinem 
Rechteck). Dies stimmt mithin iiberein mit der allgemeinen 
Regel: Je grésser die Ubereinstimmung mit der Dressurkom- 
bination ist, um so giinstiger wird das Resultat sein. Der geringe 
Unterschied zwischen beiden Kombinationen lasst sich er- 
klaren durch den grossen Einfluss des ganzen Faktorenkomplexes 
der negativen Figur auf die Bestimmung der Wahl. Sobald an 
diesem Komplex etwas geandert wird, fangt der Zufall an bei 
der Bestimmung der Wahl eine Rolle zu spielen. Die Resultate 
von Nr. ga der Reihenfolge (blaues Oval mit rotem Rechteck) 
stimmen nicht iiberein mit denen von Nr. 20 (blauer Kreis mit 
rotem Rechteck). Man sollte meinen, dass die Ergebnisse beider 
Kombinationen einander ziemlich gleich waren; bei der Kom- 
bination mit dem Oval wird jedoch die blaue Figur weit hau- 
figer gewahlt.. Zwischen den Experimenten mit diesen beiden 
Kombinationen liegt eine lange Zeit, dies mag den Unterschied 
in den damit erzielten Ergebnissen erklaren; vielleicht hat sich 
das ‘Tier indessen anders auf die Figuren eingestellt (dieser Er- 
scheinung begegnen wir auch bei einigen andern Affen). Da die 
Wahl der Merkmale ja frei ist, ist es gut méglich, dass wahrend 
der Versuche irgend ein Faktor, der anfangs fiir die Wahl wenig 
bedeutete, nach und nach in den Vordergrund tritt, ohne dass 
sich dafiir eine Ursache angeben asst. 

Bei der Kombination mit dem rechtwinkligen Dreieck (Nr. 21 


der Reihenfolge) wurde der blaue Kreis noch weniger gewahlt 


als bei der Kombination mit dem Rechteck. Hieraus geht also 
deutlich hervor, dass der Affe nicht auf Dreieckigkeit im abso- 
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luten Sinne dressiert worden war, sondern auf cine bestimmte 
Dreieckform. Die blaue Figur wurde jedoch wohl haufiger ge- 
wahlt als in der Kombination von blauem Oval mit rotem recht- 
winkligem Dreieck; hierfiir gilt wieder das oben bei Nr. 19 der 
Reihenfolge Gesagte. 

Da das Versuchstier Nr. VIII bei der Bestimmung der Wahl 
sowohl auf die positive als auf die negative Figur achtet, sind 
alle sich auf die Wahl des Kreises beziehenden Prozentsatze 
hier héher als bei Nr. VII. Bei diesem Affen liegt jener Pro- 
zentsatz zwischen den mit dem umgekehrten Dressurdreieck 
und den mit dem Rechteck erzielten Resultaten. Dieselbe Er- 
scheinung tritt bei diesen drei roten Figuren in Verbindung mit 
einem blauen Oval auf (Nr. 17, 3a und 16 der Reihenfolge). 
Es zeigt sich mithin, dass auch fiir dieses Tier das umgekehrte 
Dressurdreieck mehr Ahnlichkeit mit dem normalen Dressur- 
dreieck hat als das rechtwinklige Dreieck. Das giinstigere Re- 
sultat mit dem rechtwinkligen Dreieck (im Vergleich zu dem 
mit dem Rechteck erzielten) braucht nicht hinzuweisen auf 
eine Dressur auf Dreieckigkeit im Allgemeinen, denn dies lasst 
sich auch ganzlich nach der allgemeinen Regel erklaren, dass 
die Figur, die der positiven Dressurfigur am dhnlichsten sieht, 
haufiger gewahlt wird, je nachdem der Sinneseindruck einer 
Kombination mehr mit demjenigen der Dressurkombination 
ibereinstimmt. Dies kann beruhen auf ungenauer Wahrnehmung 
des Tieres, was zur Folge hatte, dass es tiberhaupt nicht sieht, 
dass es einen Unterschied zwischen der neuen und der Dressur- 
kombination gibt (Gestalttransposition). Je geringfiigiger jener 
Unterschied ist, um so leichter wird diese Transposition ein- 
treten. Meistens jedoch zeigt das Verhalten des Tieres sehr 
deutlich (es zégert bevor es seine Wahl trifft), dass es recht wohl 
bemerkt, dass etwas geandert worden ist. Auch deutet die Tat- 
sache, dass es kaum vorkommt, dass eine der Figuren in 100 % 
der Falle gewahlt wird, darauf hin, dass Gestalttransposition, 
wobei es dem Tier nicht auffallt, dass die Kombination nicht 
vollig der Dressurkombination entspricht, praktisch nicht vor- 
kommt; meisens sind dazu die Unterschiede mit der Dressur- 
kombination viel zu bedeutend. Verwenden wir jedoch, wie 
Pawtow, Ellipsen, die sich immer mehr dem Kreis nahern, 
dann wird ungenaue Wahrnehmung schliesslich zur Folge haben, 
dass kein Unterschied mehr gemacht wird zwischen einem 
Oval von z.B. 8: 9 und einem Kreis (Kreis=bedingter Reiz); 
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hier liegt also reine Gestalttransposition vor (I. P. PAwLow). 

Aus den erzielten Resultaten diirfen wir jedoch nicht schlies- 
sen, dass es unmdglich ware einen Affen auf Dreieckigkeit im 
Allgemeinen (an sich) zu dressieren. Um dies griindlich zu 
studieren miisste man ndmlich nach einer andern Methodik 
verfahren; man miisste dann als positive Figur abwechselnd 
einige Dreiecke von abweichender Form verwenden und wenn 
diese Dressur gelungen ware, miisste man versuchen, ob eine 
bis dahin nicht gebrauchte Dreieckform durch die Affen auch 
als positive Figur gewertet werden wiirde. Die Schwierigkeit 
dabei ist jedoch, dass die Zahl derstark abweichenden 
Dreieckformen sehr beschrankt ist, folglich ist es 
sehr wahrscheinlich, dass das Tier auf den Eindruck 
einer Ubereinstimmung mit der positiven Dressur- 
figur reagieren wird. Ausserdem gibt es dann noch immer 
die Moglichkeit, dass die negative Figur iiberwiegenden Einfluss 
auf die Wahl hat (um diesem vorzubeugen miisste man auch 
als negative Figur abwechselnd verschiedene Figuren ver- 
wenden). Auch kann man natiirlich erst diejenigen Affen aus- 
suchen, bei denen die Wahl ganz von der positiven Figur be- 
stimmt wird. Selbstverstandlich lassen sich auch die Dreiecke 
als negative Figuren verwenden, wobei man dann die védllig 
auf negative Figuren dressierten Tiere aussuchen muss. 

Nach dieser allgemeinen Ubersicht iiber die Ergebnisse 
méchte ich mich noch mit einigen Punkten eingehender be- 
fassen. 

Sind sich die an zwei Versuchstagen mit einer 
Kombination erzielten Resultate gleich? 

Wiirde man an den zwei Versuchstagen mit einer Kombi- 
nation sehr verschiedene Resultate erlangen, so wiirden diese 
Resultate viel an Zuverlassigkeit verlieren. Im grossen und 
ganzen sind die Unterschiede der Ergebnisse an den beiden 
Versuchstagen nur sehr gering. Nur sehr vereinzelt weicht das 
eine T'agesergebnis mehr als 6 % von dem andern ab. In weitaus 
den meisten Fallen belauft sich diese Abweichung 
auf 4% oder weniger. 

Die mit den ersten 5 oder 10 Versuchen erzielten Resultate 
weichen jedoch oft bedeutend von dem ganzen Tagesergebnis 
(von 25 Versuchen) und also auch von dem Durchschnitt der 
beiden Versuchstage ab. Hieraus geht mithin klar hervor, 
dass 5 oder 10 Versuche keineswegs geniigen. 


a ee a 
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. Wie gross diirfen die Abweichungen von der Dres- 
surkombination sein, damit noch in roo oder fast 
100% der Versuche die eine Figur gewahlt wird? 
_ Dies sind also die Falle, bei denen Kiiver (26) von einem 
Aquivalent-sein der Figuren spricht. Nur 25 mal erreichten 
die Affen bei neuen Kombinationen einen Prozentsatz von 96 
oder héher. Als Maximum erzielten drei Affen (Nr. IV, VI und 
VII) solch einen Prozentsatz bei sechs neuen Kombinationen, 
wahrend Nr. III nur bei einer einzigen neuen Kombination so 
gut abschnitt. Nr. I und Nr. VII erreichen oder tiberschreiten 
die 96% beide dreimal. Natiirlich war der Unterschied zwischen 
diesen Kombinationen und der Dressurkombination im grossen 
und ganzen sehr gering. 

Wenn beide Figuren einer Kombination dieselbe Form oder 
dieselbe Farbe hatten, so wurde nur in drei Fallen solch ein 
hoher Prozentsatz erreicht und zwar zweimal bei der Kom- 
bination von rotem Kreis mit rotem Dreieck (Nr. VII und VIII) 
und einmal bei der Kombination von blauem Dreieck mit 
rotem Dreieck (Nr. VII). Einige Affen erreichten diesen Pro- 
zentsatz auch bei der Kombination von rotem Dreieck mit 
blanko Karton oder blauem Kreis mit blanko Karton. Wenn 
also die Figur,’ die in der Dressurkombination die 
Wahl grosstenteils oder ganzlich bestimmte nur 
dabei war, dann ist die zweite Figur manchmal voll- 
kommen entbehrlich; in vielen Fallen verwirrte dies die 
Tiere weniger als eine Veranderung in der Farbe oder der Form 
dieser Figur. Bei allen iibrigen Kombinationen, die 96 % er- 
gaben, war der Unterschied mit der Dressurkombination nur 
sehr gering, z.B. blauer Kreis mit rotem Dreieck von andrer 
Form als das Dressurdreieck, blaues Oval mit um 180° ge- 
drehtem Dressurdreieck, rotes Dreieck mit griinem Kreis, 
rotes Dreieck mit griinem Oval u.s.w.. Immer sind hier die 
Figuren in Form und Farbe verschieden; ausserdem ist auch 
immer eine der Figuren rund, wahrend die andere eckig ist. 
Wir kénnen also sagen, dass Aquivalenz im Allgemeinen nur 
erreicht wird bei verhaltnismassig geringen Veranderungen in 
der Dressurkombination (z.B. wenn der Kreis durch ein Oval 
ersetzt wird). Wenn sich bei gréssern Unterschieden dennoch 
Aquivalenz findet, so hangt dies immer aufs engste mit den 
die Wahl bestimmenden Faktoren dér Dressurkombination 
zusammen. Diejenigen Faktoren, die fiir ein bestimmtes 
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Tier bei der Bestimmung der Wahl nicht wesentlich 
‘sind, dtirfen stark verandert werden, ohne dass die 
Wahl dadurch beeinflusst wird. 

Wie wird die Wahl bestimmt? 

Betrachten wir das Gesamtresultat, so zeigt es sich, dass von 
einem vorwiegenden Einfluss der Farbe oder der Form auf die 
Bestimmung der Wahl nicht die Rede ist; dieser ist, wie auch 
der Einfluss der positiven oder negativen Figur, durchaus in- 
dividuell verschieden. Beim Affen Nr. VIII haben Farbe und 
Form ungefahr dieselbe Bedeutung, wie unter anderm aus dem 
Ergebnis mit Kombination 6 (blaues Dreieck mit rotem Kreis) 
hervorgeht; hierbei wurden beide Figuren namlich gleich oft 
gewahlt. Auch kommt es vor, dass das Resultat mit einer Kom- 
bination auf einen vorherrschenden Einfluss der Form auf die 
Bestimmung der Wahl schliessen lasst, wahrend das Resultat 
mit einer andern Kombination auf einen iiberwiegenden Ein- 
~ fluss der Farbe hindeutet. Dieselbe Erscheinung findet sich 
zuweilen bei dem Vorherrschen des Einflusses der positiven 
bezw. negativen Figur auf die Bestimmung der Wahl (freie 
Wahl der Merkmale). 

Dass auch die Figurenkombination die Wahl manchmal 
beeinflusst, zeigt sich dadurch, dass dieselbe Figur in einer Kom- 
bination bisweilen haufig gewahlt wird und in einer andern 
nur selten; bei diesem Unterschiede ist also das Gegenstiick 
der betreffenden Figur ausschlaggebend. So wurde das blaue 
Dreieck (blauer Kreis war positive Figur) mit dem roten Dreieck 
als Gegenstiick sehr oft gewahlt (Nr. VII und VIII), wahrend 
dieselbe Figur mit dem blauen Kreis als Gegenstiick verhaltnis- 
massig wenig gewahlt wurde. Von zwei Figuren wird mithin 
jene am haufigsten gewahlt, die am meisten Ahnlichkeit mit 
der positiven Figur (oder am wenigsten Ahnlichkeit mit der 
negativen Dressurfigur) zeigt. Dass dies nicht fiir alle Affen 
gleich ist, hangt davon ab, ob einer der Faktoren, Form oder 
Farbe, iiberwiegt. Indem ich die mit den verschiedenen Kombi- 
nationen erzielten Resultate mit einander verglich, habe ich 
festzustellen versucht, welche Faktoren bei jedem einzelnen 
Affen hauptsachlich die Wahl bestimmten; das Ergebnis dieser 
Vergleichung habe ich in Tabelle XXV_ zusammengefasst. In 
dieser Tabelle bedeutet ++ sehr starken Einfluss, + einigen. 
Einfluss, — keinen Einfluss und ? deutet an, dass sich nicht be- 
stimmt sagen lasst, ob jener Faktor von Einfluss war oder nicht 
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(dies kann daher kommen, dass die diesbeziiglichen Daten 
fehlten oder dass die Resultate einander widersprachen). 


TABELLE XXV 


| 

Affe Nr. ED | VII | VIII 
SeEeEeEeE—EeEeEeEEeEeEE—EeEE>—~E—EEE—EEEeEeeEeEE———EE——EE——_ ESS 
Einfluss der Farbe der pos. 
Fig. auf die Bestimmung der 
Wahl: "pte ee ea ee ON a et Oe bat A to a 
Eimfluss der Form usw. toy ++} ++ ~ s3 
Einfluss der Farbe der neg. 
Fig. usw. oe = + | BAR et 
Einfluss der Form der neg. ) 
Fig. usw. - | 4 |. + fe 
Einfluss der Eckigkeit, bezw. / 
Rundheit der pos. Fig. usw. id | =" ase ? + ? 
Einfluss der Eckigkeit, bezw. 
Rundheit der neg. Fig. usw. + | + + + + - 


Diese Tabelle gibt also ein Gesamtbild und es gibt daher auch 
Resultate die nicht damit iibereinstimmen; natiirlich besteht 
auch keine scharfe Grenze zwischen ++ und +. 


Wenn man in einer der beiden Figuren ein Merkmal durch 
ein neutrales Merkmal ersetzt, d.h. durch eins, welches in der 
Dressurkombination nicht vorkommt (z.B. die griine Farbe), 
so beeinflusst dies im Allgemeinen die Bestimmung der Wahl 
in geringerem Masse als wenn wir ein, einer bestimmten Figur 
zugehériges Merkmal auch auf die andere Figur wbertragen; 
also z.B. beide Figuren rot machen. Dies leuchtet ein, denn im 
erstern Fall verliert eine der beiden Figuren nur ein anziehendes 
oder abstossendes Merkmal, wahrend dies im letztern Fall 
durch ein im entgegengesetzten Sinne wirkendes ersetzt wird 
(siehe Tabelle XV). 

Révész (38) meint dass Affen es oft iberhaupt nicht bemerken 
dass eine Kombination nicht die gleiche ist als die Dressurkom- 
bination. Bei meinen Affen war dies bestimmt nicht der Fall, 
denn die Tiere zégerten das erste Mal, dass eine neue Kombi- 
nation gezeigt wurde, immer sehr lange bis sie eine Wahl 
trafen; diese Erscheinung trat auch auf bei denjenigen Kom- 
binationen, bei denen in 100 oder fast 100 % der Versuche eine 
Figur gewahlt wurde. 
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Die Affen wahlen also nach dem Eindruck einer Ahnlich- 
keit (namlich der neuen Kombination mit der Dressurkombi- 
nation); um dies anzudeuten gebraucht man gewohnlich das 
Wort Bekanntheitsqualitat. Die Affen brauchen sich jedoch 
nicht notwendigerweise des diesen Eindruck der Ahnlichkeit 
hervorrufenden Umstandes bewusst zu sein; auch wir wissen 
manchmal nicht, warum zwei Menschen einander 4hnlich sind. 


Ist der Einfluss auf die Bestimmung der Wahl 
von zwei Veranderungen in einer Figur ebenso gross 
wie die Summe der Einflisse jener Veranderungen 
einzeln? 

Wenn infolge einer bestimmten Veranderung in der negativen 
Figur die positive Figur, statt in 100 % der Versuche, nur mehr 
in 90 % gewahlt wird und infolge einer anderen Veranderung 
dieser Prozentsatz auf 80 herabsinkt, wird dann, wenn wir diese 
beiden Veranderungen zusammen in der negativen Figur an- 
bringen, nur in 70% der Versuche richtig gewahlt werden? 
Aus Tabelle X XVI geht hervor, dass dies meistens nicht zutrifft 
und dass manchmal der Einfluss der beiden Veranderungen 
zusammen geringer ist als die Summe der Einfliisse der Ver- 
anderungen die je einzeln angebracht werden. Es kommt jedoch 
auch vor, dass diese Summe kleiner ist als der Einfluss der 
zusammen angebrachten Veranderungen. Es geschah ab und 
zu sogar, dass eine Kombination, bei der eine Figur zwei Ver- 
anderungen aufwies, ein besseres Resultat ergab als die Kom- 
bination, bei der nur eine dieser Veranderungen vorkam. Bei 
der Besprechung jeder einzelnen Kombination war hiervon 
schon die Rede (siehe z.B. Nr. VIII bei Kombination 15 und 
Nr. I bei Kombination 9). 


TABELLE XXVI 


AUTGPING : = lene UE Wk Perr Vi Need 


rD-bR .10 10 8 rD-bD 26. 18 26 rD-bR 10 10 8 
rD-gKr 0 20 o rD-gKr o 20. 0o rD-rKr 36 48 18 
rD-gR 20 32 8 rD-gD 10 20 34 rD+rR 36 42 20 


Affe Nr. IV VII VIII IV VII VIII 


Fin NN MNES AMAR TE 
bKr-rO 0 36 8 bKrrKr 8 g6 38 bKr+R ? 38 10 


bKr-bD 14 34 42 bKrgD 4 34 16 bKrgD 4 34° 16 
bKi-bO 14 48 14 bKr-gKr 14 46 42 bKr-eR 6 42. 36 


“4 
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In obiger Tabelle deuten die Zahlen an, um wieviel °% das 
Ergebnis der Kombination sich von 100 % entfernte. Die bei- 
den obern Kombinationen von jeder Gruppe von drei haben je 
eimen von der Dressurkombination abweichenden Faktor, 
wahrend in der dritten diese beiden Faktoren kombiniert 
wurden. 


Wenn man mit einer Veranderung in einer Figur schon ein 
Resultat von etwa 50% erzielt, so wird dieser Prozentsatz, 
wenn ausserdem noch eine zweite Veranderung angebracht 
wird, nicht niedriger werden, denn auch schon im erstern Fall 
wurde die Wahl ganzlich vom Zufall bestimmt. Obwohl sich 
das Ergebnis einer Kombination nicht im Voraus berechnen 
lasst, gelang es mir doch auf die Dauer bei den meisten Affen 
das Resultat ziemlich genau vorherzusagen. 

Das Auftreten der Seitenstetigkeit, wahrend der 
Versuche mit neuen Kombinationen. 

Wenn bei einer Kombination der Unterscheid mit der Dres- 
surkombination so bedeutend war, dass die Affen fiir keine der 
beiden Figuren eine Vorliebe zeigten, so gingen sie, wie beim 
Anfang der Lernversuche, auch hier entweder immer auf die 
linke oder immer auf die rechte Klappe zu. Diese Erscheinung 
ist hier um so auffalliger, als die Versuche mit den neuen Kom- 
binationen immer abwechselten mit denen mit der Dressur- 
kombination, wobei es also doch stets wieder eine andere Klappe 
aufzustossen galt. 2 nahezu allen Kombinationen, deren Er- 
gebnis ungefahr 50 % betrug, trat diese Seitenstetigkeit mehr 
oder weniger auf. 


Verliert die positive Figur ihre Bedeutung, wenn 
sie in einer andern Kombination als in der Dressur- 
kombination verwendet wird? 

Dr. BrerENS DE HAAN (7) glaubt dass die positive Figur ihre 
Bedeutung verliert, wenn sie in einer anderen Kombination 
als in der Dressurkombination gezeigt wird. Ich habe davon nie 
etwas feststellen kénnen; die Affen wahlen die positive Figur 
auch wenn diese zusammen mit einer neuen Figur verwendet 
wird. Je mehr Ubereinstimmung mit der positiven Figur jedoch 
jene neue Figur hat, je haufiger wird sie gewahlt. Anscheinend 
verliert manchmal die positive Figur ihre Bedeutung in einer 
neuen Kombination, z.B. bei Nr. VII in der Kombination von 
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‘blauem Kreis mit griinem Rechteck (in 58% der Versuche 
wird der Kreis gewahlt) oder in der Kombination von blauem 
Kreis mit griinem Oval (in 46 % der Versuche wird der Kreis 
gewahlt). Diese Resultate entstanden aber nicht da- 
durch, dass die positive Figur in der neuen Kom- 
bination ihre Bedeutung eingebiisst hatte, sondern 
dass bei diesem Affen die negative und nicht die 
positive Figur bei der Bestimmung der Wahl die 
fihrende Rolle spielte; méglicherweise war dies auch der 
Fall bei dem Affen von Dr. Brerens pE Haan. Nur einmal 
konnte ich wie Dr. BreRENs DE HAAN feststellen, dass ein Affe 
bei der Wahl zwischen zwei Figuren, welche beide in Farbe 
oder in Form mit der positiven Dressurfigur iibereinstimmten 
(also z.B. rotes Dreieck mit rotem Kreis oder rotes Dreieck mit 
blauem Dreieck), jede Figur gleich oft wahlte und zwar bei 
Nr. III in der Kombination von rotem Dreieck mit rotem Kreis 
(Nr. 14 der Reihenfolge). Dr. BrzerENs pE Haan gibt hierfiir 
zwei Deutungen: Erstens ist es méglich, dass die positive und 
_ negative Figur so als Ganzes wirken, dass das Tier bei jeder klei- 
nen Veranderung in diesem Komplex ganz in Verwirrung gerat. 
Wie ich schon sagte, habe ich hiervon nie etwas feststellen kén- 
nen und auch in dem obenerwahnten Fall mit Nr. III kann dies 
die Erklarung nicht sein, da das Tier z.B. in der Kombination 
von rotem Dreieck mit blauem Dreieck recht wohl eine starke 
Vorliebe fiir die positive Dressurfigur zeigt. Die zweite Deutung 
ist, dass der Affe durch die partielle Ubereinstimmung der 
zweiten Figur mit der positiven Dressurfigur hierin sofort diese 
Dressurfigur wiedererkennt. Diese Erklarung ist fiir den Affen 
Nr. III bestimmt richtig, denn aus allen Resultaten geht hervor, 
dass bei diesem Tier die Wahl hauptsachlich von der Farbe be- 
stimmt wird und dass die Form hierbei nur eine sehr unterge- 
ordnete Rolle spielt. Fiir diesen Affen gilt also praktisch nur die 
rote Farbe als positiv, nicht das rote Dreieck. Hiermit ist auch 
erklart, weshalb zwei rote Figuren ungefahr gleich oft gewahlt 
werden. Dementsprechend wird auch die positive Dressur- 
figur, wenn die zweite Figur fortgelassen wird, noch in 82 % 
der Versuche gewahlt, was nicht der Fall hatte sein konnen, wenn 
die erste Deutung richtig gewesen ware. 


Bedeutende individuelle Unterschiede. 
Gleich wie beim Lernen zeigen sich auch bei den 


ANALYSE DER WAHRNEHMUNG VON OBJEKTEN USW. 71 


Experimenten mit neuen Kombinationen bedeutende 
Unterschiede zwischen den Affen. Dies mag die 
grundverschiedenen Resultate, zu denen manche For- 
scher gelangen, erklaren. Diese grossen Unterschiede 
zwischen den Affen sind auch der Grund, warum wir ein nur 
mit einem einzigen Affen erzieltes Resultat nicht als gemein- 
giiltig fiir die ganze Art betrachten diirfen und noch viel weniger 
als gemeingiiltig fiir Affen iberhaupt. Auch hat man bei vielen 
Untersuchungen den starken Einfluss der negativen Figur auf 
die Bestimmung der Wahl zu wenig beriicksichtigt; dies fiihrte 
manchmal zu durchaus falschen Schliissen. 


VI. ALLGEMEINE BEMERKUNGEN 


Ich méchte jetzt noch einige Punkte besprechen, die mit 
meinen Untersuchungen an sich nur indirekt zusammenhangen. 


1. Die Rangordnung unter den Affen. 


Es ist allgemein bekannt, dass es in einer Affenherde, ahnlich 
wie z.B. bei Hiihnern, eine bestimmte Rangordnung gibt, d.h. 
dass die Affen einander in einer bestimmten Ordnung be- 
herrschen. Welche Faktoren diese Rangordnung bestimmen, 
lasst sich manchmal nicht leicht feststellen. Die Grésse der 
Affen ist hierfiir nicht ausschlaggebend; so war z.B. Affe Nr. I 
viel kleiner als Nr. II, dennoch stand dieser Affe in Rangordnung 
unter ihm. Auch war es nicht nachweisbar, dass die Tiere, die sich 
schon einige Zeit in dem KaAafig befanden, immer die neuange- 
kommenen beherrschten, wie dies manchmal bei Hiihnern 
der Fall sein soll. Ich hatte gute Gelegenheit das zu beobachten, 
da ich die Affen meistens nicht zugleich bekam. Affe Nr. III 
wurde in den Kafig gefiihrt, als Nr. I und II schon mehr als 
einen Monat darin lebten. Bald ergab sich folgendes Verhaltnis: 
Affe Nr. I beherrschte sowohl Nr. II als Nr. HI und Nr. HI 
stand in der Rangordnung iiber Nr. II. Als Nr. I und II 
spater durch Nr. IV und V ersetzt wurden, entstand zwischen 
diesen drei (III, IV und V) kein bestimmtes Abhangigkeits- 
verhaltnis. Sehr bemerkenswert war das Verhaltnis von Nr. VI 
zu seinen Kafiggenossen. In den ersten Tagen, an denen er 
zusammen mit Nr. IV und V eingesperrt war, beherrschte er 
sie vollkommen. Nach einigen Tagen Anderte sich die Lage 
vollig, indem IV und V ihn immer zusammen angriffen, worauf 
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Nr. VI sich schon bald nicht mehr an sie heran getraute. Dieses 

Verhaltnis blieb bestehen, bis Nr. V starb; dann war Nr. IV 
wieder ganzlich Nr. VI unterworfen. Diese Beherrschung war 
sogar so stark, dass, wenn Nr. IV ein Stiickchen Banane bekam, 
wahrend er in einem der kleinen KAafige eingesperrt war und 
dieser Kafig einen Augenblick spater ge6ffnet wurde, Nr. VI 
sofort hineinlief und Nr. IV angriff. Freilich wagte letzterer es 
noch ab und zu seinem Kameraden ein Bananenstiick gerade vor 
der Nase wegzuschnappen, wahrscheinlich weil er die Erfahrung 
gemacht hatte, dass der weniger behende Nr. VI ihn doch nicht 
erwischen konnte. Merkwiirdig war es auch, dass Affen, die nach 
der Rangordnung zu unterst standen, vor mir manchmal 
weniger Angst zeigten als der dominierende Affe. So wurde 
Nr. VII voéllig von Nr. VIII beherrscht, wahrend Nr. VIII sehr 
scheu war und Nr. VII der zahmste meiner Affen. Schon bald 
akzeptierten die Tiere mich als einen Teil ihrer Gemeinschaft 
und sie verhielten sich zu mir ahnlich wie zu einander. Folgender 
Vorfall zeigt deutlich die besondere Stelle, die ich in ihrer Ge- 
meinschaft innehatte. Ein Stuhl stand nahe am Gitter und die 
Affen versuchten ihn an sich heranzuziehen. Als Dr. BrERENs 
DE Haan den Stuhl fortnehmen wollte, wurden die Affen sehr 
agressiv und probierten ihn daran zu hindern, aber als ich es 
tat, liessen sie es ruhig geschehen und zeigten nicht die geringste 
Agressivitat. 


2. Das Spielen. 


Die Zahl der von allen Affen ohne Ausnahme ausgefiihrten 
Spiele war nur sehr gering; hierzu gehérten das Verfolgungs- 
spiel (das Haschen) und das Kampfen. Ausserdem erfand jedoch 
jeder Affe eine ganze Reihe eigner Spiele; obgleich auch auf 
diesem Gebiete deutliche Unterschiede hervortraten. Es gelang 
mir nie festzustellen, dass ein von einem bestimmten Affen 
fundenes Spiel von den andern nachgeahmt wurde. Nur einige 
dieser individuellen Spiele will ich hier erwahnen. Zwei Affen, 
die jedoch nicht gleichzeitig in dem Kafig weilten, pflegten 
sobald der Trinknapf mit frischem Wasser gefiillt worden war, 
dieses Wasser mit den Vorderpfoten herauszuschlagen und es 
dann tiber den Boden auszuschmieren. Nachahmung des. 
Warters liegt hier nicht vor, denn dieser wusch den Boden nicht, 
sondern verwendete zur Reinigung einen langen Besen. 

Manche Affen beschaftigten sich, wenn sie eingesperrt waren, 
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lange Zeit damit, dass sie die Hande voll Sagemehl nahmen und 
dieses langsam wieder ausstrémen liessen, oder damit, dass sie 
an dem K@afigverschluss herumbastelten, wodurch sie sich 
zuweilen eine grosse Geschicklichkeit in dem Offnen des KAafiges 
erwarben und dieser dann mit einem Vorhangeschloss versehen 
werden musste. 

Beim Offmen der Klappen des Wahlapparates hatte einer 
der Affen die Gewohnheit, nachdem er sich des Bananenstiickes 
bemachtigt hatte, die Kartons mit den Figuren, die ich nicht 
verwendete und die ich hinter dem Apparat aufhob, auf den 
Boden zu werfen. 

Eine besondere Art Kampfspiel, an dem besonders Nr. IV 
und V teilnahmen, war, dass einer von beiden sich oben auf 
den kleinen Kafig setzte und der andere dann versuchte ihn 
herabzuzichen. 

Meistens verliefen diese selbsterfundenen Spiele folgender- 
massen: die ersten Tage waren die Affen manchmal so stark von 
ihrer Erfindung in Anspruch genommen, dass es schwierig war 
sie an den Apparat zu locken; gleich nach beendeter Wahl 
wurde das Spiel dann wieder fortgesetzt. Nach einigen Tagen 
liess der Spieleifer nach und noch einige Tage spater hatten sie 
es wieder ganzlich vergessen und ein anderes Spiel trat oft an 
seine Stelle. Nr. VI hingegen betrieb sein Gleichgewichtspiel 
monatelang hintereinander; er setzte sich dabei auf die Tir des 
kleinen Kafiges oder auf den Rand des Sitzbrettes vor dem Wahl- 
apparat und hielt sich mit keiner Pfote fest. Mittels Bewegungen 
versuchte er sich im Gleichgewicht zu erhalten. Verlor er es 
und fiel er hinunter, so kletterte er gleich wieder hinauf und das 
Spiel fing wieder an. 


3. Versuche an Menschen. 


Einige Male habe ich auch an erwachsenen Menschen (unter 
andern an Studenten) ahnliche Versuche angestellt als an den 
Affen. Ich verwendete dabei folgende Technik: sechs-bis sieben- 
mal zeigte ich ihnen die Kombination von rotem Dreieck mit 
blauem Kreis und ich forderte die Versuchsperson auf, jedesmal 
denjenigen Arm zu heben, an dessen Seite sich das rote Dreieck 
befand; die Figuren wechselten ab und zu ihren Platz. Plétzlich 
gab ich dann die Kombination von rotem Kreis mit blauem 
Dreieck und merkwiirdigerweise bemerkte nur eine Person 
die Veranderung sofort. Alle andern hoben zuerst den Arm und 
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entdeckten erst dann die Veranderung; es geschah sogar, dass 
ich sie darauf aufmerksam machen musste. Diejenigen, die den 
Arm hoben, taten dies ungefahr gleich oft nach der Seite der in 
der Farbe mit der urspriinglichen Figur iibereinstimmenden, 
als nach der Seite der in der Form mit der urspriinglichen 
Figur tbereinstimmenden Figur (7 nach der Form, 6 nach der 
Farbe). Die Tatsache, dass man manchmal die Veranderung 
iiberhaupt nicht bemerkte, weist darauf hin, dass diese Personen 
hauptsachlich auf einen der beiden Komponenten achteten und 
dass es woméglich bei den Menschen wie bei den Affen drei 
Typen zu unterscheiden gibt, namlich einen, bei dem die Form 
die wichtigste Rolle spielt, einen, fiir den die Farbe von wesent- 
licher Bedeutung ist und einen, fiir den beide Komponenten 
gleich wichtig sind. Namentlich dieser letzte Fall miisste griind- 
licher studiert werden, denn das nicht Heben des Armes kann 
auch ganz andere Griinde haben. Es ware gewiss erwiinscht 
diese Versuche in grésserem Umfang und mit einer genaueren 
Methodik zu wiederholen. 

Es gilt also bei Menschen sowie bei Affen ausserst 
vorsichtig zu sein mit den Schlussfolgerungen aus den 
Ergebnissen einer Dressur auf Objekte mit mehreren 
Merkmalen, da wir nie wissen, worauf der Mensch 
oder das Tier dressiert worden ist (freie Merkmalwahl). 
Bevor man also seine Schliisse zieht, muss die Merk- 
malwahl durch Analyseversuche untersucht werden. 
Bei niederen Tieren wird die freie Wahl viel weniger vorkommen 
und wir diirfen mithin ein weniger variierendes Resultat er- 
warten. 

Ich méchte auch noch darauf hinweisen, dass Kinder im All- 
gemeinen eine starke Vorliebe fiir rot haben; bei den Affen 
habe ich hiervon nichts feststellen k6nnen, denn in den ersten 
Tagen wurden beide Figuren nahezu gleich haufig gewahlt. 


Vil. UBERSICHT UBER DIE ERZIELTEN RESULTATE | 


Bevor die Analyse der Wahrnehmung vorgenommen werden 
konnte, mussten die Versuchstiere zuerst lernen immer eine 
(die sogenannte positive Figur) von zwei dargebotenen Figuren 
(rotes Dreieck und blauer Kreis) zu wahlen. Uberblicken | 
wir die Lernresultate, so fallen gleich die grossen Unterschiede 
bei den verschiedenen Affen auf. Die Zahl der Versuchstage, 
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welche die Tiere zur Erlernung der Aufgabe brauchten, 
schwankte zwischen 18 und 48 (je 50 Versuche pro Tag). 

Beim Lernen zeigten sich drei nicht scharf trennbare Typen, 
welche darin iibereinstimmen, dass in den ersten Tagen nichts 
gelernt wird. Darauf nimmt beim Typus I die Zahl der Fehler 
regelmassig ab. Beim Typus II fallt die Zahl der Fehler schnell 
bis auf ungefahr 30 % herab, bleibt daran einige Zeit konstant 
(Plateau) und nimmt dann schnell weiter ab. Typus III zeigt 
nach den ersten Tagen, in denen nichts gelernt wurde, ein sehr 
rasches und kontinuierliches Abnehmen der Fehler, wodurch 
innerhalb einiger Tage die Wahl um mehr als go % richtig wird. 
Bei den Affen, die den letzten Typus vertraten, war die Dressur 
meistens am schnellsten beendet. Starke Seitenstetigkeit beein- 
trachtigte die Lerngeschwindigkeit. 

Eine Vorliebe fiir rot (die Dressurkombination bestand aus 
einem roten Dreieck und einem blauen Kreis), welche bei 
jungen Kindern vorkommt, zeigte sich bei den Affen nicht. 

Nach beendeter Dressur (d.h. wenn einige Tage hinterein- 
ander die Wahl in mindestens 96 % der Falle richtig getroffen 
wurde) wurde mit einer grossen Anzahl neuer Kombinationen 
erforscht, welche Faktoren der Figuren (Farbe, Form) die Wahl 
beeinflussten. Auch hier ergaben sich wieder grosse Unterschiede 
bei den verschiedenen Affen! Fiir manche war die Farbe der 
wichtigste Faktor, bei andern iiberwog der Einfluss der Form. 
Letzteres ist sehr bemerkenswert, denn hier wird also die 
primitive fiihrende Rolle der Farbe von der hoheren Funktion 
der Gestaltwahrnehmung besiegt. Auch die ,,Eckigkeit”’ bezw. 
;,Rundheit” der Figuren in den neuen Kombinationen (Rechteck 
oder Oval) beeinflusste bei manchen Affen die Bestimmung der 
Wahl. Der von der negativen Figur ausgeiibte Einfluss ist bei 
den Affen gleichfalls sehr verschieden; manchmal spielt diese 
kaum eine Rolle, wahrend sie fiir andere Affen viel wichtiger 
ist als die positive Figur. Dies traf sogar zuweilen so stark hervor, 
dass einige Affen in der Kombination von negativer Figur mit 
blanko Karton immer letztern wahlten. Bei Affen, fiir welche 
die Faktoren der positiven Figur entscheidend waren, wurde 
in diesem Fall die Wahl ausschliesslich vom Zufal] bestimmt. 

Diese bedeutenden Unterschiede, die sich sogar bei Affen 
von derselben Art feststellen liessen, erklaren wahrscheinlich 
die grundverschiedenen Resultate der in den letzten Jahren 
auf diesem Gebiet angestellten Experimente. Man darf demnach 
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nicht annehmen, dass die mit einem einzigen Affen erzielten 
Resultate nun auch ohne weiteres fiir alle Affen derselben Art 
oder fiir Affen tiberhaupt gelten. Auch hat man oft den grossen 
Einfluss der negativen Figur auf die Bestimmung der Wahl 
nicht hinlanglich beriicksichtigt und daher falsche Schliisse 
gezogen. 

Je mehr eine Kombination von der Dressurkombination ab- 
weicht, um so mehr wird die Wahl vom Zufall bestimmt. Hiermit 
soll jedoch nicht behauptet werden, dass die Resultate mit einer 
Kombination bei allen Affen nun auch immer ungefahr die 
gleichen sein werden, denn hierfiir ist es natiirlich wichtig, welche 
Faktoren die Bestimmung der Wahl am starksten beeinflussen. 
So ergeben indifferente Figuren in den Dressurfarben, die auf 
weissem Karton geklebt sind, bessere Resultate als ein ganz 
rotes Feld mit einem ganz blauen, und ein griines Dreieck mit 
einem griinen Kreis gibt ein besseres Resultat als nur im Umriss 
mit einer schwarzen Linie gezeichnete Figuren. Wenn die po- 
sitive Figur unverandert blieb, wahrend bestimmte Merkmale 
der negativen Figur durch indifferente Merkmale ersetzt wurden, 
hatte dies meistens weniger Einfluss als wenn man der negativen 
Figur ein Merkmal der positiven Figur zuerteilte. Bei einigen 
Affen, deren Wahl fast véllig von dem Faktorenkomplex 
einer der beiden Figuren bestimmt. wurde, war es jedoch von 
wenig Einfluss, wenn man einen der Faktoren dieser Figur auch 
auf die zweite iibertrug; das Ergebnis stimmte dann ungefahr 
iiberein mit demjenigen eines Experimentes, wobei ein ent- 
sprechen der indifferenter Faktor angebracht worden war. 

Weist der Faktorenkomplex von positiver und negativer 
Figur zwei Veranderungen auf, so ist hiervon der Einfluss auf 
die Wahl meistens geringer als die Summe der Einfliisse dieser 
Veranderungen einzeln; zuweilen stimmte der Einfluss der zwei 
Veranderungen mit der Summe iiberein oder er iibertraf diese 
sogar. 

Es kam vor, dass dieselbe Figur in einer Kombination oft, in 
der andern kaum gewahlt wurde (z.B. das rote Rechteck), dies 
hing dann ganzlich ab von dem Gegenstiick; d.h. diejenige Figur 
einer Kombination wurde am haufigsten gewahlt, die am meisten 
Ubereinstimmung mit der positiven Dressurfigur zeigte. Die 
Wahl geschah also eigentlich relativ. 

Es kam vereinzelt vor, dass die Ergebnisse zweier Kombina- 
tionen sich widersprachen, weil das eine Mal offenbar ein Vor- 
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herrschen vom Einfluss der Form auf die Bestimmung der Wahl 
vorlag, wahrend sich das andere Mal'ein tiberwiegender Einfluss 
der Farbe feststellen liess. Als Erklarung hierfiir mag gelten, dass 
das Tier frei ist in der Wahl der Merkmale, wodurch es immer 
méglich bleibt, dass die Aufmerksamkeit eines Tieres wahrend 
der Versuche auf einen andern Faktor hingelenkt wird. 

Die 50 mit jeder Kombination angestellten Versuche waren auf 
2 Tage verteilt und die Resultate dieser zwei Tage waren fast 
immer ungefahr gleich. Das Ergebnis der ersten 5 oder 10 Ver- 
suche mit einer neuen Kombination wich oft bedeutend von 
dem mit 50 Versuchen erzielten ab, woraus hervorgeht, dass 
bei einer kleinen Anzahl von Experimenten der Zufall eine zu 
grosse Rolle spielt und dass eine derartig geringe Anzahl von 
Versuchen pro Kombination, wie sie bei manchen Experi- 
menten tiblich ist, mithin nicht geniigt. 

Schliesslich wiesen die Versuche mit Vertauschen des Dressur- 
dreiecks durch ein anders gestaltetes aus, dass die Affen auf 
eine bestimmte Form dressiert worden waren und nicht auf 
,,Dreieckigkeit”” iiberhaupt. Wurde das Dressurdreieck um 180° ' 
gedreht, so wurde die Wahl in geringerem Masse beeinflusst 
als bei Verwendung eines Dreiecks von anderer Form. 


IX. UBERSICHT DER BENUTZTEN FIGURKOMBINATIONEN 


Dressurkombination rD (positiv) — bKr (negativ) 


Figur- Kombinations- Affe Nr. 
kombination nummer I 10 oe GUA 
rKa — bKa I 56 70 80 
rR — bR 2 94. 92 80 
rO — bO 3 82 88 84 
rR — bO 3a 92 
rO — bR 3b 56 
uD — uKr 4 58 46 68 
gD — gKr 5 68 66 go 
bD —- rKr 6 38 14 64 
rD —- bD 7 74 82 74 
rKr — bKr 7a 80 
rl — bR 8 go go 92 
rD - gD 9 go 80 66 
rD —- gR 10 80 68 92 
rD - gO II 96 76 +100 
rD — gKr 12 100 80 100 
rD - B 13 86 82 96 


B — bKr 13a 48 
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Figur- Kombinations- Affe Nr. 
kombination nummer I rick Vi 
rD — rKr 14 64 52 82 
bD — bKr 14a 84 
rD - rR 15 64 58 80 
rDI - rR 16 36 40 46 
rDk —- rR 17 28 60 60 
Dg - rR 18 60 50 68 
Dg — bKr 19 100 100 100 
rR — bKr 20 96 
rDk — bKr 25 96 


Dressurkombination bKr (positiv) — rD (negativ) 


Figur- Kombinations- Affer Nr. 
kombination nummer IV Vv Vil =OVIII 
bKa — rKa I 64. 60 64 68 

bR - rR 2 74 64 FE 68 
bO - rO 3 64 72 72 70 
bO - rR 3a 82 g2 
bR - rO 3b 52 76 
uKr — uD 4 64 54 62 50 
gKr —- gD 5 78 72 78 70 
bD — rKr 6 38 62 50 
bKr — rKr 7 92 64 62 
bD —- rD 7a 98 92 
bKr -— rO 8 100 64 92 
bKr — gKr 9 86 54 58 
bKr — gO 10 84 46 68 
bKr — gR II 94 58 64 
bKr - gD 12 96 66 84 
bKr — B 13 100 52 78 

B - rD 1ga 100-100 
bKr — bD 14 86 66 58 
rKr — rD 14a 100 96 
bKr — bO 15 86 52 86 , 

bO — rDl 16 100 44 96 
bO — Dg 17 100 80 100 
bO — rD 17a 100 ~=—-100 
bKr~— Dg 19 94 +100 
bKr- rR 20 62 go 
bKr— rDl 21 100 60 96 


Die Ziffern in der dritten und den folgenden Spalten dieser Tabelle zeigen 
n wieviel Prozent der Falle die zuerststehende der beiden Figuren der 
Figurenkombination gewahlt wurde. 


a 
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UBER DEN BAU DER GESCHMACKSORGANE AUF 
DEN PROBOSCISLIPPEN UND DEN BEINEN VON 
CALLIPHORA ERYTHROCEPHALA MEIG. 


VON 
L. TINBERGEN, 


AUS DEM ZOOLOGISCHEN LABORATORIUM DER UNIVERSITAT, LEIDEN. uy 


In der Haut der Insekten kommen viele Sinnesorgane von 
verschiedenem Bau vor. Es wiirde von Interesse sein, die Zu- 
sammenhange zwischen dem feineren Bau dieser Organe und 
ihrer Funktion zu kennen. Vorlaufig ist es noch nicht méglich, 
zu allgemein giiltigen Regeln hieriiber zu kommen und zwar 
vornehmlich wegen Mangel an Tatsachenmaterial. Die experi- 
mentelle Feststellung der Funktion einer bestimmten Organart 
ist ja sehr schwierig und 6fters unmoglich. Obendrein kommt 
es sehr oft vor, dass bestimmte Organe nur sinnesphysiologisch, 
bzw. nur histologisch untersucht worden sind. Selbstverstandlich 
ist es fiir eine schnelle Sammlung neuer Tatsachen am vorteil- 
haftesten, die Untersuchung solcher einseitig studierten Organe 
zu erganzen. Aus dieser Uberwagung bemiihte ich mich, eine 
histologische Beschreibung der Geschmacksorgane auf den 
Beinen und auf der Proboscis der Schmeissfliege Calliphora zu 
geben. Eine ausfiihrliche physiologische Untersuchung der- 
selben ist ja von Minnicu (1926, 1930, 1931) vorgenommen 
worden. Dieser Verfasser stellte fest, dass Calliphora vomitoria L. 
Geschmacksorgane tragt auf der Proboscis, auf dem Tars, auf 
der Tibia und vielleicht auch auf hoher liegenden Teilen des 
Beines. Obgleich ich in der Literatur anfangs keine histologische 
Bearbeitung dieser Organe finden konnte, erfuhr ich wahrend 
der Untersuchung, dass eine histologische Beschreibung der- 
selben jedoch schon vorliegt und zwar von der Hand von 
Mc Inpoo (1934). Die Ergebnisse dieses Verfassers weichen 
aber sehr von den meinigen ab; sie werden auf S. go kritisch 
betrachtet. 


1) Herrn Prof. C. J. vAN DER Kiaavw bin ich fir seine Kritik und sein 
standiges Interesse an der Arbeit sehr zu Dank verpflichtet. 
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MATERIAL. 


Da das Versuchstier Minnicus, Calliphora vomitoria L., nicht 
zur Verfiigung stand, wahlte ich die sehr nah verwandte Art 
Calliphora erythrocephala Meig. Aus unver6ffentlichten Versuchen, 
welche D. Krecer nach der Minniax’schen Versuchsmethode 
mit dieser Art im hiesigen Institut vornahm, ging hervor, dass 
sie dieselbe chemische Empfindlichkeit in den Tarsen hat wie 
C. vomitoria und einige andere Fliegen [Phormia, Lucilia (cf. Min- 
NICH, 1926), Drosophila (cf. HERTWECK 1931)]. Ob C. erythro- 
cephala auch an der Proboscis chemisch empfindlich ist, ist 
aber nicht bekannt. Die Art ahnelt aber ihrem Bau und ihrer 
Biologie nach sosehr der C. vomitorta, dass ich die Annahme auf 
mich zu nehmen wage. 


TECHNIK. 


Fir meine Praparate verwendete ich die Beine und die Proboscis von 
gerade getdéteten erwachsenen Tieren und von Puppen in dem Stadium, 
wo die Pigmentierung anfangt. Hiervon wurden mehrere Stiicke fixiert in 
Freilings (cf. von FriscH 1921), Carnoys (cf. Romeis 1932, § 161) und 
Petrunkewitsch’ (cf. RomEts 1932, § 252) Mischungen. Soweit die Organe 
von erwachsenen Tieren stammten, wurden sie nach der Fixierung aus 
80% Alkohol fir ca. 1 Woche in Diaphanol gebracht. Danach wurden auf 
die tibliche Weise Serien aus Paraffinschnitten hergestellt.1) Die Dicke der 
Schnitte war 2-5 » (fiir die Organe der Puppen) bzw. 5. (fiir die in Dia- 
phanol erweichten Organe). Die Schnitte wurden zum Teil mit Hamatoxylin 
Heidenhain, zum Teil auch mit Hamatoxylin Erhlich und Eosin gefarbt. 

Ausserdem wurden an fast erwachsenen Puppen spezifische Nerven- 
farbungen versucht. Mit Methylenblaueinspritzungen von Puppen (ZAWAR- 
ZIN 1912) konnte ich trotz wiederholter Anderung der Behandlung keine 
Resultate erzielen. Die Methode nach Goxicr (RomErs 1932, § 1439) blieb 
trotz wechselnder Fixierungs- und Impragnierungsdauer gleichfalls erfolglos. 
Die Methode nach Ramon y Cayat (RomE!s 1932, § 1468) gelang einiger- 
massen bei Verwendung von 6% Silbernitratlésung. Die impragnierten 
Organe wurden tiber Chloroform in Paraffin eingebettet. Der ganze Ent- 
wasserungs- und Einbettungsprozess konnte ohne schadliche Folgen inner- 
halb 5 Stunden ausgefiihrt werden. Dies ist auch fiir nach CaRrnoy fixiertes 
Material giiltig. 

Die Ergebnisse der verschiedenen Herstellungsmethoden seien hier kurz 
verglichen. 

Erwachsene Tiere lieferten im allgemeinen nicht so schéne Praparate wie 
Puppen. Bei ersteren léste sich éfters die Hypodermis von der Cuticula los, 


1) Die mithsame Arbeit des Schneidens wurde zum grossten Teil von 
Frl. K. NeuMANN auf sorgfaltigste Weise unternommen. 
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was mir nicht von der Diaphanolbehandlung, sondern vom langsamen Ein- 
- dringen des Fixierungsmittels verursacht zu sein scheint. 

Mit Carnoys, Freilings und Petrunkewitsch’ Mischungen erhalt man 
Bilder von fast gleicher Qualitat. Carnoys Mischung hat wegen ihrer ein- 
fachen Anwendungsweise grosse Vorteile. 

Als Farbemittel gab Hamatoxylin Heidenhain weit schénere Resultate 
als Hamatoxylin Ehrlich. Die schénsten Bilder erhielt ich, wenn ich nach 
HEIDENHAIN gefarbte Praparate so wenig differenzierte, dass das Plasma 
noch ganz blau gefarbt blieb. 

Die Cajau-Farbung gab nur sehr massige Bilder. Die Fixierung in der 
Silbernitratlésung ist ziemlich grob. Die Intensitat der Farbung wechselt 
stellenweise sehr. Schliesslich bilden sich die Niederschlage auch in kleinen 
Kanalchen (z.B. den Pseudopori in der Cuticula) und an der Aussenseite 
von verschiedenen Membranen, sodass man mit der Beurteilung der Bilder 
sehr vorsichtig sein muss. 


DIE GESCHMACKSORGANE AUF DER PROBOSCISLIPPE. 


MinnicuH (1931) konnte die Geschmacksorgane auf der Pro- 
boscislippe weitgehend lokalisieren. Durch Reizung der mar- 
ginalen Haare erzielte er deutliche Reaktionen. Diese Haare, 
welche in meinem Objekte etwa 40-250 ». lang und an der Basis 
4-10yv. dick sind, fallen auf durch den eigenartigen Bau der 
Chitinteile. Sie stehen eingepflanzt auf 
einer 0.5 oder weniger dicken Chitin- 
membran, die meistens ein wenig aus der 
Oberflache der Cuticula hervorspringt 
(Abb. 2). Das Haar hat eine sehr diinne 
(meistens 0.5 und diinnere bis zu 0.2 w), 
meistens gewellte Wand, die sich in Hei- 
denhain dunkelblau farbt. Exzentrisch 
in diesem diinnwandigen Haar und mit 
diesem verwachsen liegt ein ziemlich 
dickwandiger (1 und dickerer) hohler 
Schacht, dessen Chitin sich in Hama- Abb. 1. Skizze der Pro- 
toxylin Heidenhain meistens gelb farbt. poe + be ventiale 

; : ; : sicht. Die Lippen sind fast 
In Querschnitten ist dies sehr deutlich zu geschlossen. 
sehen (Abb. 3E); in Langsschnitten fallt 
der Schacht durch die starkere Lichtabsorption auf. Das Lumen 
des Schachtes kommuniziert, wie dasjenige des Haares mit dem 
Inneren des Beines; mit der Aussenwelt steht es aber nicht in 
Verbindung, oder héchstens an der Spitze und dann mit einer 
so engen Offnung, dass man deren Bestehen mit optischen Mitteln 
nicht nachpriifen kann. 
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An der Basis des Haares liegt eine Zellmasse, welche durch 
einen wahrscheinlich mit Fliissigkeit gefiillten, jedenfalls optisch 
,leeren” Hohlraum von der Haarwurzel getrennt wird. Zwischen 


Abb. 2. Marginales Haar 
der Proboscis. Masstab: 


5u. Technik: Puppe, 


Carnoy, Heidenhain, 3 ».. 


diesen Zellen liegen sich in Heidenhain 
tiefblau farbende Fasern, die, wie spater 
erértert werden wird, als Nervenfasern 
aufzufassen sind. Diese Fasern durchqueren 
zu zwei oder mehr Biindeln vereinigt den 
Hohlraum. 

Es war ziemlich schwierig, den Verlauf 
dieser Biindel innerhalb des Haares fest- 
zustellen, da die Haarwand sich in Hei- 
denhain so stark farbt. Die deutlichsten 
Bilder gaben demnach angeschnittene 
Haare. Mit deren Hilfe konnte in vielen 
Fallen folgendes festgestellt werden (Abb. 3 
A, B, C). Ein Faserbiindel lauft nach der 
Basis des Schachtes und endigt hier ziem- 
lich plétzlich. Die iibrigen Fasern verzwei- 
gen sich im diinnwandigen Teile des 
Haares. Wie weit sie hierin durchlaufen, 
konnte ich nicht feststellen. Von den bei- 
den Arten von Fasern findet man auch in 
den Querschnitten Reste (Abb. 3 E). In 
einigen Fallen bekam ich den Eindruck, 
dass es ausserdem Nervenfasern gibt, die 
an der diinnen Chitinmembran, auf der 


das Haar eingepflanzt steht, endigen 
(Abb. 3D). 


Die Hypothese liegt auf der Hand, dass die 
Fasern, die durch den diinnwandigen Teil des 
Haares laufen, fiir chemische Reize besser erreich- 
bar sind als die Fasern, welche zur Basis des 
Schachtes laufen. Die Geschmacksstoffe wiirden 
dann durch die 0.54 oder weniger dicke Aussen- 
wand diffundieren, was sehr gut méglich erscheint, 
wenn man in Betracht zieht, dass die Riechorgane 
der Vespiden durch eine Chitinmembran von 
0.3-0.5 » abgeschlossen sind (R. VoGEL 1923). 
Das kurze Faserbiindel wiirde fiir chemische Reize 
aus der Aussenwelt mehr oder weniger unzugang- 


lich sein und durch seine Endung an der Basis des starken Schachtes vor 
allem imstande sein, Beugungen des Haares zu registrieren. 
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Dass die Fasern tatsachlich als Nervenfasern aufzufassen sind, 
geht schon hervor aus der Abb. 2, wo ihre Lage um einen Kern 
herum ihre nervése Natur kaum bezweifeln lasst, und weiter 
noch hieraus, dass ihr Lauf bis zum Proboscisnerv zu verfolgen 


Abb. 3. Marginale Haare der Proboscis. Masstabe: 5u. A, B, C, D: ange- 

schnittene Haarwurzeln, bei D laufen vielleicht Nervenfasern zur Basal- 

membran. E.: Querschnitte; das erste Bild zeigt den kurzen Faserast. 

F: basale Zellmasse; die Verbindung mit dem Proboscisnerv ist zu sehen. 

Technik: D: Imago, Petrunkewitsch, Diaphanol, Heidenhain, 5u; A, B, 
CG, F: Puppe, Carnoy, Heidenhain, 21; E: wie vorige, 3u. 


ist (Abb. 3 F). Schliesslich farben sie sich in den Impragnations- 
praparaten manchmal tiefschwarz. 

Es erhebt sich die Frage, ob alle in den basalen Zellmassen 
vorkommenden Kerne als Sinneszellkerne aufzufassen sind. 
Jedenfalls gibt es in einer basalen Masse meistens mehrere 
Sinneszellkerne. Einige der Kerne liegen oft aber ganzlich frei 
von Fasern, so dass man geneigt ware, sie fiir Kerne von ,,tricho- 
genen Zellen’’, die keine direkte Funktion in der Reizleitung 
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haben, anzusehen. Unter den Sinneszellkernen wie unter den 
vermeintlichen trichogenen Kernen kommen chromatinarme 
und -reiche, gréssere und kleinere vor. 

Die Beschreibung, die hier vom Bau der marginalen Lippen- 
haare gegeben wird, weicht einigermassen ab von derjenigen, 
die man in der Literatur findet. KrApetin (1883) beschreibt 
den Bau der Proboscis bei Musca [welche wie bei Drosophila 
(HERTWECK 1931) eine weitgehende Ubereinstimmung mit der- 

jenigen von Calliphora aufweist] und erwahnt, dass die Haare 
einen sichelformigen Querschnitt haben, d.h. an der Stelle, 
wo ich den Schacht finde, befindet sich eine Rinne. (KRAPELIN 
glaubte in den Haaren die chitindsen Abfuhrgange von Driisen 
zu sehen. Die basalen Zellmassen sollten nach ihm innervierte 
Driisen sein.) Bei Calliphora konnte ich ahnliche Bilder niemals 
finden. GRAHAM-SMITH (1930) gibt jedoch in einem Schema 
fiir die Lippenhaare von Calliphora erythrocephala etwa dasselbe 
Bild wie KRAPELIN. 

Mc Inpoo (1934) schliesslich gibt ftir C. erpthrocephala sehr 
schematisierte Bilder, welche zweifellos auf ungenauen Beob- 
achtungen beruhen. Nach seiner Fig. 10 wiirden die Lippen- 
haare denselben Querschnitt haben wie die einfachen runden 
Borsten, die von sovielen Insekten beschrieben sind. 


DIE GESGCHMACKSORGANE AUF DEN BEINEN. 


MINNICcH (1930) lokalisierte die Geschmacksorgane auf den 
Beinen nicht so weitgehend wie die der Proboscis. Aus seinen 
Versuchen konnte er schliessen, dass der ganze Tarsus und die 
Tibia empfindlich sind. Ob die héheren Beinteile auch em- 
pfindlich sind, konnte er aus technischen Griinden nicht unter- 
suchen. 

Um die Geschmacksorgane auf den Beinen zu finden, ging 
ich von der Annahme aus, dass es Sinnesorgane waren, die nicht 
oder héchstens durch eine sehr diinne Chitinmembran von der 
Aussenwelt getrennt waren. Beim Durchsuchen von Langs- 
und Querschnitten fand ich nur an den Haarwurzeln diinne 
Stellen im Chitin. Zwar sah ich in vielen Schnitten diinne 
Stellen im Chitin, wo keine Haarwurzel zu sehen war; bei 
weiterem Nachsuchen zeigte sich jedoch, dass dies immer schief 
getroffene Haarwurzeln waren. 


Dass es ausser den Haarwurzeln bestimmt keine andren 
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diinnen Stellen im Chitin gab, stellte ich fest, indem ich eine 
Querschnittserie (74..) Schnitt fiir Schnitt durchsuchte. Hierbei 
wurde auf folgender Weise verfahren. Jeder Schnitt wurde auf 
diinne Stellen durchsucht und mit dem Zeichenspiegel gezeich- 
net. Hierauf wurde er auf der Zeichnung des vorigen Schnittes 
projiziert. Die Reihenfolge der Schnitte war von den Pulvelli 
proximalwarts; da fast alle Haare distalwarts gerichtet sind, 
ist von einer schief getroffenen Haarwurzel, von der in einem 
bestimmten Schnitt nur die Durchbohrung des Chitins und die 
Basalmembran zu sehen sind, im vorigen Schnitt immer auch 
die Basis des Haares zu finden. 

Auf diese Weise untersuchte ich ein rechtes Mittelbein von 
den Pulvelli ab bis 500 » distalwarts vom Tibia-Tarsusgelenk. 
Die verwendete Serie hatte Liicken von einigen Schnitten an 
den folgenden Stellen: 100 » proximalwarts vom dorsalen Ende 
des 5. Tarsusgliedes (d. h. 30% proximalwarts vom ventralen 
Ende desselben Gliedes); 475». proximalwarts vom ventralen 
Ende des 1. Tarsusgliedes; 740» proximalwarts vom selben Ende. 

Die in den untersuchten Teilen vorkommenden diinnen 
Stellen waren ausschliesslich Haarwurzeln. 

Dem Bau nach kann man zwei deutlich verschiedene Arten 
von Beinhaaren unterscheiden; nicht-innervierte Borsten und 
innervierte Haare. 

Die Borsten haben eine wechselnde Grésse. Die kleinsten sind 
etwa gou. lang und an der Basis 4u dick, die gréssten bzw. 360». 
und 25. Sie haben eine dicke Wand (bei den kleinsten noch 
etwa 14» im Durchmesser), welche sich in Hamatoxylin hell- 
gelb farbt. Ihre Oberflache tragt spiralformige Gruben. Das 
Chitin an ihrer Basis ist anders gebildet als bei den innervierten 
Haaren. Es bildet gleichsam eine Mulde, in der die Haarbasis 
ruht und welche durch eine enge Offnung mit dem Inneren des 
Beines kommuniziert. Die Haarbasis ist durch vermutlich 
chitindse Fasern mit dem muldeférmigen Chitin verbunden 
(Abb. 4 B, C, D). Im Stadium der anfangenden Pigmentierung 
zeigt die Puppe in diesen Borsten ein kérniges Plasma. Letzteres 
ist der Fortsatz einer Zellmasse an der Basis der Borsten, in der 
einer oder mehr trichogene Kerne vorkommen (Abb. 4 A). 
In spateren Stadien verschwindet dieses Plasma und die Zell- 
masse macht einen degenerierten Eindruck. 

Die innervierten Haare sind wie. diejenigen der Proboscis 
diinnwandig. Im allgemeinen sind sie kleiner als die Proboscis- 
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haare. Die minimale Grosse betragt 30 zu 4u, die maximale 
170% zu 10y. Dem Bau nach 4hneln sie den Proboscishaaren 
sehr. Sie bestehen also gleichfalls aus einem diinnwandigen Teil 
(Wanddicke 0.5 und weniger), in dem exzentrisch ein etwas 


Abb. 4. Haare vom Bein. Masstabe: 54. A: Borste im Puppenstadium; 

B: Borste vom erwachsenen Tiere; C: dieselbe Borste, einen Schnitt weiter; 

D: Querschnitte durch Borsten; E. F. G. H: innervierte Haarte, siehe den 

Faserverlauf; J: Querschnitte durch innervierte Haare, rechts unten ist 

das kurze Faserbiindel sichtbar. ‘Technik: A, E, F, H: Puppe, Carnoy, 

Heidenhain, 3; J: wie vorige, 2c; B, C, D, G: Imago, Freiling, Diaphanol, 
Heidenhain, 5,. 


dickwandigerer Schacht (Wanddicke ca. tu und dicker) liegt 
(Abb. 4 J). 

Der Verlauf der Nervenfibrillen in diesen Haaren ist genau 
derselbe wie in den Proboscishaaren. Da die Abmessungen der 
Beinhaare meistens klein sind, war er aber nicht so oft mit 
Genauigkeit festzustellen wie im Fall der Proboscishaare. Die 
Abb. 4 E, F, H stellen einige Beispiele dar. 
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Die an der Basis der innervierten Haare liegenden Zell- 
massen zeigen meistens dasselbe Bild wie diejenigen der Pro- 
boscishaare. Manchmal liegen sie aber vollkommen versteckt 
zwischen den Hypodermiszellen. Dies ist vor allem der Fall 
in der Tibia und im ersten Tarsusglied (Abb. 4H). Hier laufen 
die von den Haaren herkommenden Nervenfasern iiber eine 
gréssere Strecke an der Innenseite der Cuticula entlang, wahrend 
sie in den letzten Tarsusgliedern meistens gerade zum zentralen 
Nerv laufen (Abb. 4 G). 

Auch der ausseren Form nach weichen die innervierten 
Haare etwas von den Borsten ab. Meistens sind sie an der Basis 
und der Spitze etwas gekriimmt, wahrend 
die Borsten ganz gerade sind. Am lebenden 
Tier sind sie, wie ich hinterher erst sah, mit 
starker Lupenvergrésserung (bei auffallen- 
dem Lichte) an diesen Merkmalen leicht zu 
unterscheiden. Abb. 5 gibt ein Beispiel. 

Es zeigte sich bei der Betrachtung vom 
lebenden Material auch, dass die innervierten 
Haare meistens weiter abstehen als die Bor- 
sten und dass sie nur an der Basis pigmen- 
tiert sind, wahrend die Borsten ganz schwarz 
sind. Schliesslich liess sich der Unterschied in 
Beschaffenheit zwischen den zwei Haartypen 
leicht feststellen. Die innervierten Haare ge- 
ben schon bei der geringsten Beriihrung nach, 
wahrend die Borsten fast nicht beweglich sind. AR 
- Die Verbreitung der zwei Haartypen tiber Abb. 5. Dorsale An- 
das Bein wurde mit Hilfe von Serienschnit-  sicht der drei letzten 
ten, von in Diaphanol gebleichten Total- anes hae: ee 

- 2 ; elbein. Gerade ge- 
praparaten und von frischem Material (Lu- ietetes Tie: 
penvergrésserung) untersucht. 

Die Borsten sind zahlreicher als die innervierten Haare. Auf 
der Tibia und auf dem Tarsus stehen sie in vielen Langsreihen 
angeordnet; auf dem Femur haben sie eine mehr zerstreute 
Aufstellung. Auf dem Vorderbein bilden sie obendrein einige 
sehr dichte Felder an der ventralen!) Seite der Tibia und der 


1) Die hier verwendeten Bezeichnungen , kaudal’’, ,,rostral’’, ,,dorsal”’ 
und ,,ventral” beziehen sich auf die Lage welche die Beinteile beim sitzenden 


Tiere einnehmen. 
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drei ersten Tarsusglieder; auf dem Hinterbein sind gleichfalls 
sehr dichte Felder ventral und an der ventralen Halfte der 
kaudalen Flachen derselben Glieder zu finden. Auf dem Mittel- 
bein ist die Verteilung eine viel regelmAssigere. (Es sei in dieser 
Hinsicht erwahnt, dass Calliphora den Kopf mit dem Vorderbein, 
das Abdomen mit dem Hinterbein putzt.) — Am distalen Ende 
der Tibia und jedes Tarsusgliedes stehen sehr starke Borsten. 

Die innervierten Haare kommen auf der Tibia und dem 
Tarsus aller Beine vor. Sie stehen einzeln oder in Reihen von 
3-4 zwischen den Borstenreihen. Sie kommen auf den genannten 
Gliedern iiberall ausser in den dichten Borstenfeldern des 
_ Vorder- und Hinterbeines vor. Sehr lange innervierte Haare 
stehen auf der rostralen Seite 
des Vorderbeines, am distalen 
Ende der Tibia und jedes Tar- 
susgliedes. 

Da keine anderen Sinnes- 
organe mit dinner Chitin- 
wand in den Beinen gefunden 
wurden, miissen die innervier- 
ten Haare die Geschmacks- 
organe sein, deren Anwesen- 

heit nachgewiesen worden ist. 

YP Hierfiir spricht auch die Uber- 

Abb. 6. Sinnesorgan im Gelenk zwi- Pgemy Hod migrates ee 

schen erstem und zweitem ‘Tarsus- Proboscishaaren, deren Ge- 

glied. Technik: Imago, Freiling, Dia- © Schmacksfunktion in der nah 

phanol, Heidenhain, 5,. verwandten Calliphora vomito- 

ria L. ja experimentell bewie- 

sen ist. Die Verbreitung iiber dem Bein schliesslich ist zwar in 

Ubereinstimmung mit Mrynicus Lokalisierung, kann aber nicht 

als Argument verwendet werden, da dieser Untersucher, wie 

schon erwahnt, aus technischen Griinden das Geschmacks- 

vermégen der proximal von der Tibia liegenden Teile nicht 
nachpriifen konnte. 

Der Bau der innervierten Haare sowie die Abwesendheit 
einer Innervierung bei den Borsten kénnten darauf hinweisen, 
dass erstere auch Organe des mechanischen Sinnes sind. 

Zu ganz anderen Schliissen kommt Mc Inpoo (1934). Dass 
es zwei ganz verschiedene Haartypen auf dem Beine gibt, 
scheint ihm entgangen zu sein. Er meint die chemischen Sinnes- 
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organe in ,,olfactory pores” auf dem ventralen Rand des distalen 
Endes jedes Tarsusgliedes zu finden. Obgleich seine Abbil- 
dungen sehr schematisiert sind, glaube ich doch die von ihm 
beschriebenen (I. c., fig. 8) Organe zuriickgefunden zu haben 
(Abb. 6). Es handelt sich hier um eine grosse Sinneszelle, deren 
peripherer Fortsatz bis an die Chitinwand zu folgen ist und 
deren zentraler Fortsatz in den Beinnerv auslauft. Wo der peri- 
phere Fortsatz auf die Cuticula stésst, mass ich aber eine 
Chitindicke von 74y. Auf Mc Inpoos Fig. 8 H ist die Dicke der 
Chitinmembran etwa zweimal der Durchmesser der benachbar- 
ten Haare, was nach den oben mitgeteilten Messungen mindestens 
8u sein muss. Eine chemorezeptorische Funktion kann man 
diesem Organ also schwerlich zuschreiben. Nicht ganz unwahr- 
scheinlich kommt mir die Hypothese vor, dass es ein Organ sei 
zur Wahrnehmung des Beugungszustandes bezw. Druckes im 


Gelenk. 


Nebenbei sei erwahnt, dass die Versuche, mit denen Mc INpoo zu zeigen 
glaubt, dass die Beine keine ,,Kontakt-chemoreceptoren’’, wie MINNICH es 
nachwies, sondern Geruchsorgane enthalten, nicht sehr zuverlassig sind. 
Dies wird darum betont, weil die Folgerungen Mc Inpoos ohne weitere 
Kritik in der zusammenfassenden Literatur aufgenommen sind (Imus 1937). 
Mc Inpoo macht seine Folgerungen aus Versuchen, bei denen Fliegen, 
welche noch im Besitz ihrer Antennen waren, die Proboscis ausstiilpten, 
wenn auf einige mm Distanz von ihrem Tars mit Zuckerwasser getrankte 
Watte gehalten wurde. Mit Vernachlassigung der Tatsache, dass man sich 
wundert, dass eine reine Zuckerlésung als Duftstoff wirkt, war dieser 
Schluss darum nicht erlaubt, weil man bei mehreren Insekten schon be- 
wiesen hatte, dass die Antennen die Trager von Geruchsorganen sind. 
Nach dem Erscheinen van Mc Inpoos Arbeit bewies Hartunc (1935), 
dass dies auch bei der Art Calliphora erythrocephala der Fall ist. 


Zum Schluss ware eine Vergleichung der hier beschriebenen 
Organe mit anderen Geschmacksorganen der Insekten er- 
winscht. Leider ist hier der erwahnte Mangel an Tatsachen- 
material sehr stark fiithlbar. So hat man, soweit ich weiss, den 
genauen Sitz des Geschmacks im Munde und auf den Mund- 
werkzeugen niemals experimentell untersucht, so dass die hierzu 
dienenden Organe nicht in die Vergleichung mitbezogen werden 
koénnen. Wenig besser ist man unterrichtet iiber den Sitz des 
tarsalen Geschmackssinnes, welcher ja ausser bei Fliegen auch 
bei einigen Tagfaltern (Minnicu 1922, WEIS 1930) und bei 
der Honigbiene (MinNIcH 1932) vorkommt. Bei dem Falter 
Pyrameis hat ELTRINGHAM (1934) die hierzu dienenden Sinnes- 
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organe gefunden. Es sind normalgebildete, diinnwandige Haare, 
in denen die Nervenfasern bis an die Spitze laufen. Bei der 
Bananenfliege Drosophila melanogaster suchte HERTWECK (1931!) 
die Chemoreceptoren auf den Tarsen, ,,konnte aber ausser den 
allgemein vorkommenden Chitinhaaren keine besondere Organe 
(Poren, Flachenkegel usw.) feststellen’’. Leider geht der Ver- 
fasser nicht weiter auf diese Sache ein. Bei der Honigbiene ist 
der Sitz des tarsalen Geschmackssinnes meines Wissens nie 
untersucht worden. 
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of colonies of Hydractinia echinata (Flem.). 


PRELIMINARY NOTES ON EARLY STAGES IN THE 
GROWTH OF COLONIES OF HYDRACTINIA 
ECHINATA (FLEM.) 


BY 


K. SCHIJFSMA. 


INTRODUCTION 


When examining a number of Hydractinia-covered shells 
inhabited by Pagurus bernhardus L., one is struck by the fact, 
that by far the greater part is homogeneously covered with a 
single colony of the Hydroid, whereas one would expect many 
chances for a covering by more than one colony as a result 
of several planulae settling on one and the same shell. According 
to the following observations on shells brought in by fishermen 
to the Zoological Station at Den Helder at different times, 
the percentage of homogeneously covered shells in the neigh- 
bourhood of Den Helder can be estimated at about 60 %,. 


Total number of covered homogeneously 
shells _ covered ig eesti i 
I 60 37 62% 
II 62 37 60 % 
Ill 30 18 60 % 
IV 36 32 89 % 


So without exaggeration the percentage of homogeneously 
covered shells can be put at 60 %. 

Theoretically there are two possibilities of explaining this 
high percentage: 

1°. as a rule indeed only one planula develops on each shell; 

2°. when two or more planulae fix themselves upon one 
shell, the young colonies in growing out and meeting may 
fuse into one colony. 

Probably either of these possibilities will be realised in a 
number of cases. Indeed the fusing of planulae has been ascer- 
tained by direct observation by TErsstER (1929), who describes 
and gives a figure of three planulae fixed close together and 
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merging into one colony. Undoubtedly this will be of rather 
common occurrence, for the planulae often settle in each others 
vicinity. I had many occasions to observe this when rearing 
planulae from the eggs. And though admitting that conditions 
in a dish of seawater will be exaggeratedly favourable for the 
gathering of planulae in groups on the same shell, natural 
environment will probably also permit of its occurring in not 
a few cases. 

Accepting this possibility one is inclined to ask: 

Why do not the planulae always fuse to one colony? Whence 
the 40 % of shells covered by more than one colony? Naturally 
one is inclined to seek an explanation in the age at which the 
stolons meet. For it stands to reason, that fusion will be the 
easier the younger the colonies. Probably the degree of develop- 
ment of the skeleton will prove one important factor and 
sexual maturity another. 

And here, concerning the sex of the colonies, other questions 
suggest themselves. Is sex already definite in the planulae? 
And if so, how do they affect each other when fusing? 

TEISSIER’s view (1929) seems to offer the simplest and most 
natural explanation: ,,que le sexe n’est pas encore déterminé 
au stade planula et qu’il ne se précise que dans une colonie 
déja différentiée, 4 un moment ot celle-ci, malgré la multiplicité 
de son origine, a acquis une individualité unique.” 

But what happens when a planula settles close to a young 
colony, which, being some days older, has reached a somewhat 
more advanced stage of development at the moment of their 
meeting? Will they fuse, and will the older impose its sex on 
the younger? 

I tried to inquire into some of these questions experimentally 
at the Zoological Station at Den Helder in the summer of 1937. 
Chiefly owing to technical difficulties the results were dis- 
appointing, but as some few observations on the early growth 
of the colonies seem to me worth recording, they are given 
here for what they are worth. 


METHOD 


My chief aim was to rear small numbers of planulae on 
several shells (say one to half a dozen on each of them) to see 
what the margins of the growing colonies would do on meeting 
and whether the colonies would affect each other sexually. 
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Now it would be most valuable if one could exactly regulate 
the number of planulae on each shell and the distance between 
them. This was practically impossible, for I dared not manip- 
ulate the fragile planulae (which are only just visible to the 
naked eye) for fear of damaging them. And if one were to 
remove most of the planulae from the dish, leaving only the 
number wanted on the shell, the chance of their settling on it 


Fig. 1. Diagram of the aquarium with water-current along 
the bottom. 


would be too small, or in fact negligible. For these reasons I have 
confined myself to my former method (1934) of rearing planulae 
from the eggs, adding young Paguri with clean shells for them 
to settle upon. So the early stages of growth of the colonies 
and their eventual meeting could be observed. 

The rearing of young colonies also succeeds on stones, pro- 
vided that these lie in a sufficiently strong water current. 
In order to secure this an aquarium with a strong current 
along the bottom was used (fig. 1). 

It seems essential that the planulae can choose for themselves 
the places in which to settle, for the colonies only thrived when 
mobile planulae had been introduced into the aquarium, and 
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not when stones with the planulae already fixed on them 
were brought into it. The particular importance of this free- 
dom of choice is also apparent from the fact, that two colonies 
even on the same stone do not always thrive to the same extent. 
For instance between July 16th and 22nd a colony consisting 
of one small and eight larger polyps and two buds increased 
to thirty-five hydranths, whereas another colony on the same 
stone showed only little progress: from four polyps and a small 
one to six and a bud. And so when the growth of the colonies 
was rather variable during different periods, I attribute this 
for the greater part to my not putting the stones back at exactly 
the same spots after examination under the binocular. 
Another factor causing difficulties is the amount of silt carried 
by the water, for dirt accumulating on the colonies is noxious 
and may even cause the total disappearance of a group of 
polyps. (Therefore cleaning of the aquarium at regular and 
not too long intervals must not be neglected.) 
_ Because of these facts I refrain from mentioning the increase 
(every two or three days) in numbers of hydranths of my colonies 
as an index of average rate of growth: conditions have not been 
kept sufficiently constant for their being of any value. 


OBSERVATIONS 


1. Concerning the place, where planulae fix themselves, 
it is a matter of course that they prefer surfaces with some 
relief, some kind of sculpture, as they have a better “‘foothold”’ 
there. On a Gasteropod shell the sutures, the lines of growth, 
the umbilicus and every crack, furrow or pit (caused by some 
damage done to the shell) furnish such favourable spots. When 
the shell is infested with Balanus, planulae often settle at their 
base, where something like a suture is formed (fig. 3¢). Likewise 
on stones the more or less rough and uneven spots are selected. 

2. The growing out of the first stolons is not always easily 
visible, largely depending on the nature of the substrate. On 
Littorina or yellowish Natica-shells or greyish-yellowish-brownish 
stones with a somewhat granular surface, the stolons are hardly 
discernible. Greyish-blue Natica’s are better and on a nearly 
black smooth stone the network stands out to perfection (fig. 2). ° 

When a planula has settled in a suture of a Gasteropod shell 
the first stolon in growing out will keep to the suture. At 
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irregular distances this stolon produces new hydranths and 
side-stolons, which branch off at approximately right angles 


from the main stolon. Often 
these side-stolons strike a line of 
growth and follow it up (fig. 3). 
Of course when a stolon subse- 
quently meets with some other 
unevenness, this influences its 
course. 

When a stolon grows out 
freely on the surface of a stone 
(where no sutures and lines of 
growth “‘suggest”’ right angles) 
the side-stolons generally turn 
offat angles somewhat less than 
go°. As the side-stolons in this 
case as a rule appear at both 
sides of the main stolon, the 


Fig. 2. Network of stolons of young 
colony growing on a smooth black 
stone. Two spinules are visible to 


the right. 
system usually assumes the form ae 


of a feather (fig. 4). 

Later on when manifold anastomoses between the stolons 
appear and a network of ever’increasing density is formed, 
sharp angles are of common occurrence (figs. 2 and 4). 


Fig. 3 (a, b, c,d). Very young colonies, the main stolon of which grows in 
the suture, the side-stolons at + right angles, often along lines of growth 
on the shell. Fig. 3d with Balanus. 


The course that the stolons take in growing out, the pattern 
of side-stolons and consequently the shape of the young colony 
vary in many ways. Sometimes long stolons are formed with 
scanty polyps and side-stolons: the colony rapidly spreads itself 
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in certain directions and quickly covers a wider area there, 
but it remains rather thinly scattered (fig. 5). In other cases 
the stolons are more ramified, anastomoses occur earlier and 
new hydranths are formed at smaller distances. So the colony 
becomes a much denser group, which increases more regularly 
in all directions. 

Between these two extremes there are of course many inter- 
mediate forms and one strongly gets the impression, that these 
differences are brought about by the nature (sculpture) of the 
surface on which the colony is growing. For instance in my 
best show-object the planula(e) has (have) settled in a deep 
groove in the side of a stone and the colony in growing out 
followed this fissure to the upper-surface of the stone, where 
the stolons spread in several directions. 

But other factors exert their influence as well. Though I 
cannot adduce facts to prove it, I have no doubt that direction 
and strength of the water current are such agents. (Literature 
furnishes other examples of the influence of water motion on 
the outward appearance of Hydroids: vide BRmINK 1925 and 
Motz-KossowskA 1905, but as these cases have very little in com- 
mon with our present subject, I refrain from referring to them.) 

Silt or a covering of sessile organisms also proved an obstacle 
for the growing out of Hydractinia colonies. A long stolon of 
one of my colonies growing on a stone struck an area covered 
with Diatoms, sessile Protozoa and the like. It avoided this 
corner of the stone and skirted the ‘‘scrubs’’ and all the side- 
stolons appeared on the opposite side. As a matter of fact one 
seldom finds Hydractinia in combination with other sessile 
organisms, except Balanus, whose exoskeleton is as good a sub- 
strate for the Hydroid as a shell. 

3. At a more advanced stage of development one does not 
see a distinct network of stolons any more, but a solid layer, 
faintly marbled as a reminiscence of the former reticular con- 
dition. Indeed Marcaretr Coticurrt (1898), who studied micro- 
scopical sections of Hydractinia, describes how at a certain 
distance from the border of the colony (i.e., at a certain stage 
of development) the ectoderm of all stolons fuses to a double 
layer: a bottom layer in close contact with the substrate and 
a top layer forming the free upper surface of the colony. 
Between these two strata of ectoderm the entoderm remains 
reticular: evidently it causes the marbling mentioned above. 
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Fig. 5. Semidiagrammatic view of a colony, which extends 
itself by means of long, radiating stolons; a and 5: 2 stages 
of development on July 23rd and Aug. 4th. 
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I have not observed in detail the formation of the skeleton. 
According to Coicurt its development begins with the thicken- 
ing of the periderm which lies under the bottom layer of 
ectoderm and adheres to the substrate. Nearly at the same time 
the periderm at the sides of the stolon is thickened and built 
higher so as to constitute ridges. Then spines and spinules are 
formed, the latter especially along the above mentioned ridges. 
In my colonies the first spinules appeared between 47 and 80 
days (47, 50, 57, 58, 63 and 8o) after the settling of the planulae. 
Undoubtedly some of these periods will have been lengthened 
by the unfavourable inconstancy of the conditions in the 
aquarium (see above); so perhaps the average time under 
natural conditions may be estimated at a period of 40 to 55 
days. Of course the spinules appear first in the oldest parts 
of the colony and gradually spread over younger regions. 

4. Approximately at the same time as the spinules the 
blastostyles make their appearance. They are shorter than the 
hydranths, more or less flask-shaped with slightly curved sides 
and crowned by a circle of knob-like tentacles. The ‘‘neck”’ is 
often surrounded by an orange-coloured band, which is rather 
conspicuous. Blastostyles are clearly visible in fig. 6. 

When I was obliged to stop these observations most of my 
colonies had not yet reached the next stage of development: 
with one exception, they had not yet produced gonophores. 
This was an exemplary object, carried by a Pagurus in a light 
greyish blue Natica-shell. The colony extended itself very regularly 
(owing to the cleanness and smoothness of the substrate) from 
the left to the right and from the lip of the shell backwards 
over the last whorl. It had been formed by several planulae, 
which had settled on July 17th and on September 2nd one 
or two small spinules were visible. On September grd several 
spinules and some blastostyles had appeared. So spinules and 
blastostyles came after 47 and 48 days and on November 5th, 
after 111 days, many blastostyles had formed gonophore buds 
(in the interval they had only increased in numbers). Though 
this is an indication, that conditions in the aquarium were 
favourable enough for Hydractinia to reach sexual maturity 
(a point concerning which I had had my doubts), I cannot 
report anything about an eventual affecting of the sex of one » 
colony by another, for the buds were as yet too young to dis- 
cern their sex when I had to stop this work. 
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5. Concerning the meeting of two colonies I could observe 
the following facts. In some cases small colonies (situated along 
a suture) seemed to fuse completely. As their stolons, growing 
in sutures, were not clearly visible, this conclusion is only based 
upon the total absence of any line of demarcation between 
parts, which had certainly been formed by different planulae. 
I take it that in these cases the colonies met at a very early 
stage of development. 

But two stones and four Pagurus-houses presented quite 
another aspect of the meeting. At first I noticed between two 
colonies an “untidy”, dull, light greyish-brown spot, where 
many stolons grew in a tangle and several stood erect. Sometimes 
these spots were also marked by long slender tentaculozoids. 
In the beginning the connection of these patches with the colo- 
nies was not very clear, but gradually these more or less isolated 
patches developed into an indubitable zone of demarcation 
between the two colonies. It looks as if the growing borders 
of two colonies, in striking together and checking each others 
progress, are stimulated to very active growth and ramification, 
resulting in the formation of a dense fringe of intertwined stolons. 

This is very nicely illustrated by fig. 6, a microphotograph 
for which I am indebted to Mr. D. Krecer. It represents a 
view on the last whorl of a small greyish blue WNatica with 
two colonies of Hydractinia, the right one of which grows from 
the suture to the left and the left one from the left end of 
the lip to the right. Each colony has beyond the part covered 
with hydranths a dull greyish-brown margin with faint marbling 
(= double layer of ectoderm with network of entoderm between, 
cf. 3) and ending in a fringe of short free stolons. These are 
the growing borders, which push on from the left and the right. 
At the back of the whorl (the bottom of the fig.) they are 
still separated by a clean, uncovered triangle, but nearer to 
the lip (top of the photo) they meet along a line running about 
parallel to the suture. And here the short free stolons inter- 
twine to a “‘frizzy’’ and dense fringe. 

Between full-grown specimens (not reared, but collected from 
the sea), which have occupied all available space on the shell, 
this fringe has disappeared. In its place one sees a zone of very 
compact homogeneous greyish-brown tissue of velvety appear- 
ance and absolutely devoid of hydranths. Along its middle 
runs a very thin, whitish line: the actual frontier between the 
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two colonies. In some cases the skeleton shows a considerable 
ridge under this border zone, as if the stolons, lacking space in 
the horizontal plane, tried to find room in growing vertically 
upwards against each other. 

It is remarkable, that such a hydranthless margin never 
occurs when the borders of one and the same colony meet in 
growing all round a shell. So there must be an essential differ- 
ence in the contact of these stolons and of those belonging to 
distinct colonies. 


CONCLUSIONS 


The observations described above show: 


1°. Planulae of Hydractinia echinata (Flem.) preferably settle 


on granular surfaces or in sutures, fissures etc. 


ie) 


2°. The developing stolons generally follow sutures or similar 
sculptures. 
°, The course of the stolons is influenced by external factors, 


pe 
first of all the structure of the substrate on which they grow, 
but probably also by water currents and quantity of silt. 

°. When more than one planula settle on a shell, the 


ra 
colonies, when quite young, seem to fuse completely. When 
they meet at an older (perhaps different) age a remarkable 
zone of demarcation is formed. 
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INQUIRY INTO THE IDENTITY OF THE GREEN 
COLOUR FROM THE SPINE OF THE SEA PIKE 


BY 


M. WAGENAAR. 


The sea pike (Belone belone L.) is one of the few fishes, where 
in the skeleton a grass-green substance is secreted, which i.a. 
is the reason that this specimen, as an article of consumption, 
is not much in demand in comparison to other fish, that have 
a colourless bone. 

A green colour always arouses the suspicion of the consumers 
when it is found in articles of food of animal origin. The sea 
pike is a very convincing example of this. 

No information is to be found in literature about the identity 
of this pigment. The mere fact of its occurrence is mentioned 
everywhere, but not a single notice is made concerning the 
chemical composition of this colouring matter. 

The most reasonable supposition is, that this pigment is 
related to the blood-colouring matter, haemoglobin. 

In order to be able to collect some information about this, 
it was tried to gather this pigment from the spine by extraction. 
Not by a single liquid this could be accomplished, not even by 
pyridin, the well-known means of extraction for haemoglobin 
and its derivatives. Evidently the pigment is extremely firmly 
fixed in the bony tissue. 

So the only possible way that remained was, to approximate 
the kind of pigment in the tissue. The pigment is not confined 
to the bony tissues, but also occurs in a part of the chorda. 

Thus an intensely green, soft part of the chorda was isolated 
and examined in the micro-spectral apparatus constructed 
by Zeiss-Aobe. The spectrum appeared to agree with that of 
sulfomethaemoglobin, a substance, that can be obtained by 
reducing oxy-haemoglobin by means of hydrogen-sulphide. 
This substance is green (though much less beautifully tinged 
than the pigment in question) and is i.a. the cause of the 
appearance of spots on cadavers. If one has not such a micro- 
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spectral apparatus at ones disposal, one can also make shift 
with a provisory drawing-up by means of a microscope and a 
small direct vision spectroscope 

To this purpose one seeks the image, takes out the ocular 
and replaces this by a flat ring or an annular piece of paste- 
board; on this the small spectroscope is placed, after which the 
observation can be made at once. 

When under a cover-slip a very small quantity of blood, e.g. 
a fibre covered with blood, is drenched with a drop of reagent 
of the following composition: 1 g sodiumthiosulfate, 10 cc water, 
10 cc caustic soda 10%, 15 cc glycerin and 15 cc pyridin 
(Zeitschr. Anal. Chem. 79, tor, 1930), one notices shortly 
after a very peculiar change of colour. The haemoglobin (also 
though it is very stale) is dissolved and cleared. A beautiful 
grass-green colour is formed, that looks very much like the colour 
in the spine of the sea pike. The spectroscopic observation 
agrees with this. 

Soon however (when heated on the waterbath very shortly 
after) the grass-green colour changes into an olive tinge and 
in the end it forms an intensely red colour, while crystals appear 
In the same way the beautiful crystals (of haemochromogen) 
show a very peculiar spectrum. 

This manipulation, which is exceedingly useful e.g. for 
indicating in criminology minimum quantities of blood in a 
textile fibre with absolute security, may be applied unchangedly 
to a green coloured piece of tissue from the chorda of the fish. 
Indeed, when this is really coloured by sulfo-methaemoglobin, 
then there must be obtained, by influence of the reagent men- 
tioned before, haemochromogen crystals too. 

This reaction succeeds indeed without any difficulty and so 
the identity mentioned before becomes very probable. 

A similar experiment can be made with a reagent that 
demolishes the haemoglobin still further. When a few rests of 
blood are drenched with strong sulphuric acid, already in the 
cold the colouring matter is seen to change into intensily red. 
This red colouring matter (a derivative of haemoglobin which 
is free from iron) also has a peculiar spectrum; it is haemato- 
porphyrin, that is indeed very peculiarly coloured, but unfort- 
unately not crystalline like haemochromogen. However, haemato- 
porphyrin radiates gorgeously when it is irradiated by ultra- 
violet light and may be recognized in such a manner. 
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When a piece of chorda tissue is drenched with cold con- 
centrated sulphuric acid, an intensely red colour develops, that, 
by irradiation with ultra-violet light, produces the same nicely 
red luminescence as haematoporphyrin. 

One question, however, remains unsolved here. When oxy- 
haemoglobin is reduced to haemochromogen in the way de- 
scribed above, one passes a “‘labile”’ stage, the green transition, 
the formation of sulfo-methaemoglobin. 

This reaction can take place very slowly under certain circum- 
stances, or it can be much accelerated by heating, finally, 
however, it always takes place. One does not succeed in keeping 
the green colour in preventing the further reduction to haem- 
ochromogen. 

This, however, is what occurs in the body of the sea pike. 
Here the green colouring matter is durable and can only be 
forced into further reduction by appliance of the reagent. If, 
to imitate the grass-green spinal column, one takes a red spine 
of a herring and drenches part of it with the reagent, one 
succeeds indeed in obtaining a green-pigmented spine. This 
pigment appears to be no more lasting, but to change into 
the intensely red haemochromogen. 


EINE NEUE CHAETODERMA-ART: CHAETODERMA 
HOFFMANNI NOV. SPEC. 


VON 


BVA e tt ORE 


AUS DEM ZOOLOGISCHEN LABORATORIUM DER REICHSUNIVERSITAT UTRECHT 


In der Solenogastren-Sammlung des Utrechter Zoologischen 
Laboratoriums fand sich eine neue Chaetoderma-Art, deren Be- 
schreibung hier jetzt folgt. Leider ist nur das Vorderende des 
Tieres, und zwar quergeschnitten, vorhanden; auch ist es ent- 
kalkt. Somit ist es mir unmoglich eine vollstandige Beschreibung 
und Diagnose zu liefern, ebensowenig wie Angaben von Lange, 
Langenindex, Farbe und Spikula; auch der Fundort ist unbe- 
kannt. Das Tier war in toto in Karmalaun (DE Groot) gefarbt 
worden. Die Konservierung ist ziemlich schlecht. 

Diagnose: Wurmf6érmig. Der Mundschild umgibt die Mund- 
offmung ganz. Nur bukkale Driisen vorhanden; der Radula- 
apparat besteht aus Trager und Seitenstiicken, neben denen 
noch ein Paar kutikularer sichelférmiger Stiicke, ein langliches 
unpaares, chitindses Stiick, zwei gebogene chitindse Zahne und 
einige chitindse Fragmente (?) vorkommen. Vier Paare Praze- 
rebralganglien. Vier Langsmuskelfelder, von denen kranial 
zahlreiche kleine Muskelbiindel abgehen; ein Paar dorsaler 
Retraktoren und zwei Paare lateraler Retraktoren; ventrale 
Retraktoren fehlen. 

Weil das Fragment schon geschnitten war, ist von der ausseren 
Korperform fast nichts zu erwahnen und muss ebenfalls eine 
Abbildung des Tieres unterbleiben. 

Das Vorderende des wurmférmigen Tieres wird von den 
lateralen und dorsalen Retraktoren coecumartig eingestiilpt 
(Abb. 1, co.), sodass der normal terminal liegende Mundschild 
und die sich in diesem befindliche Mundéffnung jetzt im 
hinteren Teil des Coecums liegen und zwar an dessen dorsaler 
Wand. 

Die einschichtige Epidermis (Abb. 1, ep.) enthalt zahlreiche 
Riesenzellen, welche im kranialen Teil viel zahlreicher sind als 
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im mittleren Teil (vergl. Abb. 1, r.z. und Abb. 6, r.z.). Die 
Kutikula (Abb. 1, ku.), welche ungefahr doppelt so dick ist 
als die Epidermis, wird von einer Lage Schmutz bedeckt. 
Von den Spikula ist nichts mehr wahr zu nehmen, weil das Tier 
schon entkalkt worden war. Der Mundschild (Abb. 1, m.s.) 
umgibt die spaltformige Mundéffmung ganz und stimmt hierin 
also mit Ch. lovént Nierstr. iiberein. Fiir Ch. normani beschreibt 
Nrerstrasz den Mundschild nicht. Ich habe die Praparate 
dieser Form noch einmal durchgesehen und finde, dass der 
Mundschild die Mundéffnung bei diesem Tiere nur kaudal und 
lateral umgibt und halbmondformig ist. Wie gewoéhnlich ist 


Abb. 2. Querschnitt durch das Radula- 


Abb, 1. Querschnitt durch das Vorderende apparat. Vergr. 250 x. 
(Mundschildgegend) des Tieres. Vergr. 50 x. ra.m. = Radulamuskel. Weitere Erkla- 
‘ Erklarung im Text. rung im Text. 


auch bei der neuen Chaetoderma-Art die Kutikula des Mund- 
schildes dick; sein Epithel ist, der schlechten Konservierung 
wegen, nicht mehr zu beschreiben. Wohl aber sind zahlreiche 
dicke Nervenstrange, die von Anhaufungen von Ganglien- 
zellen (Abb. 1, g.z.) abgehen und deren feinere Aste den 
Mundschild innervieren, zu beobachten. Zu den genannten 
Ganglienzellen treten Nerven von den prazerebralen Ganglien 
heran. Die von WrrEN (1892, S. 42) bei Ch. nitidulum LovEN 
beschriebene Mundblase, welche m.A. dem Atrium der ubrigen 
Solenogastren homolog ist, ist auch beim vorliegenden Tier 
vorhanden. Die schlechte Konservierung lasst aber keine ein- 
gehende Beschreibung dieser Mundblase und der Innervierungs- 
verhaltnisse zu. 
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Der Vorderdarm (Abb. 2, v.d.), dessen Lumen zuerst eng ist, 
erweitert sich in der Hohe des Radulaapparates betrachtlich. 
Im engeren Teil ist das Vorderdarmepithel ein hohes Zylinder- 
epithel mit langen Flimmerhaaren; in der Héhe des Radula- 
apparates verwandelt sich dieses Zylinderepithel in ein kubi- 
sches Epithel. Kaudal vom Radulaapparat verjiingt sich der 
Vorderdarm wiederum und seine Zellen sind auch wieder 
zylinderformig. Wie bei Ch. normani Nrerstr. sind nur bukkale 
Driisen vorhanden, welche dorso-lateral in den Vorderdarm 


Abb. 3. Querschnitt durch das ; das Radulaapparat. 


Radulaapparat. Vergr. 332 X. Vergr. 250 X. Erklarung 
Erklarung im Text. im Text. 


ausmiinden, wo dieser sich nach aussen 6ffnet. Dorsale und 
ventrale Vorderdarmdriisen (Speicheldriisen) fehlen. Bei Ch. 
lovéni Nrerstr. und Ch. wirént Nrerstr. fehlen im Gegenteil die 
bukkalen Driisen und sind dorsale sowie ventrale Vorderdarm- 
driisen vorhanden. Niersrrasz hat die Radula des vorliegenden 
Tieres schon beschrieben (1902, S. 41) und er identifiziert sie 
mit der von Ch. lovéni Nrerstr. Vergleicht man meine Abb. 3 
und 4 mit den von Nrersrrasz auf seiner Tafel VI abgebildeten 
Abb. 215 und 214, so geht daraus hervor, dass unsere Beobach- 
tungen fast véllig tibereinstimmen. Ebenso wie Nrersrrasz bin 
auch ich der Meinung, dass die Radula grosse Ubereinstimmung 
mit der von Ch. lovéni Nrerstr. zeigt. Ausser den normalen 
Komponenten, wie das unpaare konische Medianstiick (Abb. 2, 
t.) und die beiden Seitenstiicken (Abb. 2, s.s.), sind hier die zwei 
sichelformigen kutikularen Gebilde (Abb. 4, si.s.), wie sie auch 
bei Ch. lovént Nrerstr. vorkommen, vorhanden, ebenso wie der 
langliche unpaare Zahn (Abb. 3), welcher hier gebrochen ist. 
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Die tbrigen Zahne der Radula (Abb. 3 und 4, r.) sind aber alle 
_dermassen verschoben und gebrochen, dass ihre urspriingliche 
Lage und Form nicht mehr zu erkennen sind. So ist die Lage 
der grossen gebrochenen Zahne, in der Abb. 4 wiedergegeben, 
nicht mit Sicherheit zu bestimmen; méglicherweise sind sie 
mit den Zahnen von Ch. lovéni Nrerstr. (1902, Taf. VI, Abb. 
192, e.) zu vergleichen. Noch schwieriger sind die unteren 
Radulafragmente der Abb. 4 zu deuten. Obgleich also, was den 


Abb. 5. Querschnitt durch die Retraktorengegend. 
Vergr. 50 X. bl.k. = Blutkérperchen. Weitere 
Erklarung im Text. 


allgemeinen Bau betrifft, eine sehr enge Verwandtschaft mit der 
Radula von CA. lovéni NrerstrR. anzunehmen ist, ist es m.A. noch 
nicht méglich beide Radula jetzt schon einander gleich zu setzen. 

Ein dorsales Mitteldarmcoecum fehlt; ventral vom Vorder- 
darm ist der Mitteldarm aber einigermassen vorgestiilpt. Der 
Mitteldarm (Abb. 5, m.d.) ist gerade und réhrenférmig mit 
hohen keulenférmigen Zellen im kranialen Teil. Diese Zellen 
enthalten ovale oder runde Kerne und einen kornigen Inhalt. 
Weiter kaudal werden die Mitteldarmzellen allmahlich niedriger 
und oft kubisch (Abb. 6, m.d.). Im mittleren und kaudalen Mittel- 
darmteil sind die dorsalen Mitteldarmzellen, ventral vom 
Dorsalgefass, von Wimperhaaren versehen. Ob diese auch den 
vorderen dorsalen Mitteldarmzellen zukommen, ist, der Konser- 
vierung wegen, nicht zu sagen. Zahlreiche der von NIERsTRASZ 
(1903, S. 370) bei Ch. normani Nierstr. beobachteten einzelligen 
Parasiten sind auch beim vorliegenden Tiere in der Darmwand 
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vorhanden (Abb. 5 und 6, p.). Laterale Ausbuchtungen fehlen. 
Die Mitteldarmdriise (Abb. 7, m.d.d.) miindet in den hinteren 
Teil des Mitteldarmes und ist von diesem abgetrennt. Die ven- 
tralen und lateralen Wande der Mitteldarmdriise bestehen aus 
Keulenzellen (Abb. 7, ke.z.), wahrend ihre dorsale Wand aus 
Kornerzellen (Abb. 7, k.z.) zusammengesetzt ist. Im Lumen 
der Driise ragen kleine Septen (Abb. 7, s.) hervor, auf welchen 
entweder Kérner- oder Keulenzellen angehauft sind. Nirgends 


Abb. 6. Querschnitt durch die Gegend der 4 
Muskelfelder. Vergr. 67 X. Erklarung im Text. 


ist das Epithel der Mitteldarmdriise gemischt. — Der Enddarm 
(Abb. 7, e.d.) liegt, soweit er in den Praparaten vorhanden 
ist, an der linken dorso-lateralen Seite der Mitteldarmdriise. 
Sein Epithel ist ein Wimperepithel, das von einer diinnen Kutiku- 
la bedeckt wird und aus zylindrischen Zellen mit runden ovalen 
Kernen zusammengesetzt ist. Wo grosse Exkrementklumpen das 
Enddarmlumen an einigen Stellen strak erweitern, wird das 
Zylinderepithel in ein kubisches Epithel verwandelt und sind die _ 
Wimperhaare nicht mehr zu beobachten. 

Das Zerebralganglion ist ventral durch eine Langsfurche 
eingeschniirrt (Paarigkeit). Kranial, lateral und kaudo-lateral 
vom Zerebralganglion liegen 4 Paare von Prazerebralganglien, 
d.h. zwei Paare kranial (Abb. 1, p.z.g.), ein Paar lateral und : 
ein Paar kaudo-lateral. Bei Ch. lovént Nrerstr., Ch. wiréni NrERSTR. 
und Ch. normani Nierstr. sind nur 3 Paare von Prazerebralgang- 
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lien vorhanden. Die Zerebro-lateral-, Zerebro-ventral- und 
Zerebro-bukkalkonnektive haben eine gemeinsame Wurzel. Die 
beiden erstgenannten Paare zichen kraniad; das erste Paar tritt 
in die kleinen Lateralganglien (Abb. 1, I.g.), das zweite in die 
grosseren Ventralganglien ein (Abb. 1, v.g.). Die Bukkalkonnek- 
tive treten in die Bukkalganglien ein, welche lateral vom Radula- 
apparat liegen und von einer Kommissur, ventral von diesem 
Apparat, vereinigt sind. Von den Lateral- und Ventralganglien 


Abb. 7. Querschnitt durch die Gegend der Mittel- 
darmdriise. Vergr. 50 . Erklarung im Text. 


gehen die Lateral- (Abb. 5, l.s.) und Ventralstrange (Abb. 5, 
v.s.) ab, welche kaudad ziehen. 

Der Hautmuskelschlauch besteht in der Hohe des vorderen 
Teiles der Mitteldarmdriise aus einer sehr diinnen Ringfaser- 
(Abb. 7, r.m.) und einer etwas dickeren Langsfaserschicht (Abb. 
7, 1.m.). Dem Mitteldarm entlang nimmt die Langsfaserschicht 
allmahlich an Starke zu und bildet alsbald vier Muskelfelder 
(Abb. 6, l.m.), wie diese auch bei Ch. normant NieRstTR. vorkom- 
men, wo ‘ie aber kraftiger ausgebildet sind, wahrend die Felder 
bei Ch. lovéni NierstR. und Ch. wiréni NieRsTR., wenigstens im 
kranialen und mittleren Teil der Tiere, fehlen. Noch etwas mehr 
kraniad lésen sich die zwei dorsalen und ventralen Felder in 
zahlreiche kleine Muskelbiindel (Abb. 5, I.m.) auf, wie das auch 
bei Ch. normani Nrierstr. und, was die einheitlichen Langs- 


2 H. A. STORK 


muskeln betrifft, bei Ch. lovéni Nrerstr. und Ch. wirént need 
der Fall ist. In dieser Hohe ist auch die Ringfaserschicht — 
etwas dicker (Abb. 5, r.m.) und fangen die Diagonalmuskeln. 
(Abb. 1, d.m.) an auf zu treten. 

Es sind zwei Paare von lateralen Retraktoren (Abb. 5, I-r.) 
vorhanden, welche mit einigen Fasern an der lateralen und 
ventro-lateralen Kérperwand entspringen. Sie verlaufen ventro- 
lateral vom Mitteldarm kraniad und inserieren am eingestiilpten 
CGoecum. Ein Paar von dorsalen Retraktoren (Abb. 5, d.r.) 


entspringt mit einigen Fasern an der dorsalen K6rperwand und » 


verlauft an den dorso-lateralen Seiten des Mitteldarmes kraniad; 
auch sie inserieren am eingestiilpten Coecum. Ventrale Retrak- 
toren fehlen, wie das auch bei Ch. normani Nierstr. der Fall ist. 
Das vorliegende Tier gehért zum weiblichen Geschlecht. Das 
unpaare Ovarium (Abb. 7, ov.) fangt gleich kaudal vom Mittel- 
darm an und liegt dorsal von der Mitteldarmdriise. Es wird ganz 
von grossen Eiern ausgefiillt (Abb. 7, e.). Das Riickengefiss, das 
--mit einem Endothel versehen ist, liegt der dorsalen Seite der” 
Gonade (Abb. 7, d.g.) und des Mittel- und Vorderdarmes auf . 
(Abb. 5, d.g.). An der ventralen Seite des Tieres befindet sich 
der Ventralsinus (Abb. 5, v.si.), dessen dorsale Grenze yom 
horizontalen ,,Septum” gebildet wird (Abb. 5, h.s.). 
# 
Wie aus dem Bau des Radulaapparates und des Muskelsystems 
‘hervorgeht, ist diese neue Form eng verwandt mit Arten wie 
Ch. lovént Nrerstr., Ch. wirént NreERsTR. und Ch. normani NIERSTR. 
Mit Ch. lovéni Nierstr. zeigt sie grosse Ubereinstimmung was 
die Form des Mundschildes und besonders den Bau des Radula- 
apparates betrifft. Mit Ch. normani Nrerstr. hat sie den Besitz 
von nur bukkalen Driisen und von den vier Langsmuskelfeldern, 
sowie das Fehlen von dorsalen und ventralen Vorderdarmdriisen 
und von ventralen Retraktoren gemeinsam. Kennzeichnend fiir 
die neue Art ist das Vorhandensein von zwei Paaren von late- 
ralen Retraktoren und von vier Paaren von Prazerebralganglien. 
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I. INTRODUCTION. 


Factories situated near the coast in places where fresh water 
is not available in large quantities, usually employ sea water 
for cooling purposes. 

In such a case barnacles may develop in the interior of the 
pipe line which carries the sea water into the factory. In the 
course of time such a development will noticeably increase the 
flow resistance in the pipe line, the more so as other animals 
such as mussels may attach themselves to the barnacles, and 
consequently the capacity of the pipe line will decrease. 

The present investigation was carried out in order to find a 
means of preventing the development of barnacles in confined 
spaces filled with sea water, e.g. pipe lines. 
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Il. MATERIAL AND METHODS EMPLOYED. 
a. Poisons. 


The requirements for the poisons to be used in this instance 
are the following: 

1. They shall be active in very small concentrations and within 

a few hours. 

2. They shall not attack the installations that come into con- 
tact with the poisoned water. 
3. They shall be inexpensive. 

Bearing in mind these requirements, formaldehyde and chlo- 
rine were chosen in the first place. Both substances are cheap 
and widely used disinfectants; chlorine strongly attacks metals, 
it is true, but the concentrations in which it is employed for, 
e.g., disinfection of drinking water, are so small (0.5 — 2 mg/l) 
that in practice no attack will occur. Chlorine was applied in 
the form of hypochlorite, which is more convenient to handle 
than elementary chlorine. 


On the advice of Dr. VERwey, director of the Zoological 
Station, copper (in the form of copper sulphate) was also tried, 
this metal being highly toxic to a great many species of marine 
animals. Copper in solution may also give rise to serious attack 
of metals which are above it in the electromotive series: some 
metallic copper may be precipitated on some spot of such a 
metal and act as the cathode of a corrosion element, causing 
perforation of the metal surrounding this spot. It stands to 
reason, however, that when the toxic concentration is very low 
the danger of corrosion may be negligible. As far as the price 
is concerned copper sulphate is about on par with formaldehyde 
(for further data on prices see under IV. Discussion). 

Stock solutions containing about 100 g/l of CuSQ,, resp. 
formaldehyde and 13 g/l of active chlorine were prepared in 
Amsterdam (the latter by saturating a NaOH solution with 
gaseous chlorine) and taken to Den Helder. 


b. Animals. 


During my stay at den Helder (From June 7th-22nd) the 
plankton chiefly consisted of Gastropod larvae (probably of 
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Littorina, which is quite common on the stone dams in the 
harbour), together with larvae of Annelids and various small 
Crustaceans, among which Nauplii and Cyprids of Balanus. 
The number of these changed from day to day, but usually 
the plankton contained a sufficient amount of these animals 
for my experiments. 

The adult barnacles are abundant on all stone and wood- 
work in the harbour, both in the intertidal zone (Balanus 
balanoides) and below low tide level (B. crenatus). Stones from 
the dams covered with either species could easily be brought 
into the station for the experiments. 

In order to obtain very young stages of the adult barnacles, 
unglazed red roofing tiles were laid on one of the harbour dams 
in 4. different levels (2 sets of 6 each between low and high tide, 
and 2 below low tide). 

After thirteen days the two latter sets carried a large number 
of small B. crenatus (from ¢ 14 mm down to g 4mm). The 
former sets hardly carried any barnacles. Presumably the 
spawning season for B. balanoides (the intertidal species) was 
already over, consequently the barnacle larvae in the plankton 
also presumably all belonged to B. crenatus 1). 

The tiles were also taken into the Station and broken into 
pieces of a convenient size for the experiments. 


c. Methods. 
1. Larvae. 


The concentrated suspension of plankton organisms as ob- 
tained from the net was poured into rectangular glass tanks of 
about 20 x 30 cm with a capacity of about 12 litres and diluted, 
if necessary, with fresh sea water. The tanks were placed near 
the window and surrounded with dark paper with the exception 
of a slit in the corner nearest to the window. At the opposite 
corner of the tank a Jena glass air distributor was introduced, 
from which a slow stream of air bubbles was passed through 
the water. The Nauplius and Cypris larvae, together with other 
small Crustaceans (e.g. Copepods) and Annelid larvae tend to 
accumulate at the light slit and can be siphoned off. Usually 
two or three 3 — 4 litre-batches of plankton yielded sufficient 


1) Distinction between the Balanus species in the larval stages is very 


difficult. 
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barnacle larvae for the experiments in 2 or 3 hours. If this was 
not the case either the plankton as such or the sediment in the 
tanks (which then contained a fair number of Nauplii) was used. 

The poisoning experiments with larvae were made either in 
the above-mentioned glass tanks containing 2 litres of sea water 
and aerated or in round glass dishes with an internal diameter 
of 9 cm containing 100 ccm of sea water. As the thickness of the 
water layer in these dishes was only about 18 mm, aeration was 
not necessary in this case. 

The poison solutions were added slowly, in the case of the 
experiments in tanks in the corner where the air distributor 
was placed so that the poison was immediately distributed 
throughout the tank by the rising current of water caused by 
the air bubbling through; the glass dishes were shaken gently 
during the addition of the poison solutions. As the quantities 
of the stock solutions necessary for the experiments in dishes 
were very small, the stock solutions were diluted 1 : 20 before 
being added to the dishes. 

At regular intervals during and at the end of the exposure 
to the poisons the tanks and dishes were scrutinized with a 
pocket lens for the presence of motile animals. The time of 
exposure was usually 2 hours. 

In most of the experiments in dishes the revival of the larvae 
and accompanying plankton animals after removal of the poison 
was studied in the following way: when the time of exposure 
was over, the dish was emptied into a cylinder, the organisms 
left to settle for 5 — 10 min. and at least 9/10 of the supernatant 
poisoned sea water siphoned off. The dish was then rinsed with 
fresh sea water which was subsequently poured into the cylinder 
after which it was shaken to redisperse the sediment, which was 
left to settle again. In this way the dishes and the organisms were 
washed twice with fresh sea water and finally the organisms 
were suspended in 100 ccm sea water and poured back into the 
dish. By this procedure the poison concentration was brought 
down to less than 1/1000 of the original one, whereas only an 
insignificant fraction of the animals originally present was lost. 


2, Adults. 


The stones or pieces of roofing tile carrying the organisms 
were placed against the walls of the above-mentioned glass 
tanks containing 10 litres of aerated sea water so that the cirral 
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movements, especially of the small individuals, could be observed 
through the glass with a pocket lens. Each stone or piece of tile 
carried about a few hundred barnacles. The poison was added 
in the same way as described under 1. 

After two hours of exposure to the poisons the stones, or tiles, 
were rinsed with fresh sea water and put into other glass tanks 
containing fresh sea water and kept there till the following morn- 
ing under continuous aeration for the revival of the animals 
to be observed. 

Throughout the investigation the same tanks, or dishes, were 
used for each concentration of every poison, so as to avoid any 
chance of contamination of one poison with another. 

In all experiments one tank, or dish, without poison served 
as a blank. The temperature during the experiments varied 
between 15 and 20° C on different days. 


III. RESULTS. 
a. Experiments with larvae. 


1. Experiments in glass tanks with aeration. 


Three experiments with two hours’ exposure to the poisons 
were made. The first experiment was of a tentative nature; as 
only a few animals accumulated behind the light slit in the 
cover of the plankton tanks, the plankton was used as such. 
The poisons were applied in the following concentrations: 
Cu 250, 50 and 10 mg/l); Fo #) 250, 50 and 10 mg/l; Cl 25, 
5 and 1 mg/l. In the tanks with 250 and 50 mg/l of Cu a rather 
heavy, light blue precipitate (probably basic Cu-carbonate) was 
formed. 

In the second experiment different poison concentrations 
were used, viz., Cu 50, 30 and to mg/l; Fo 100, 50 and 30 mg/I 
and Cl 50, 25 and 10 mg/]. The material consisted of the light 
slit concentrate from three batches of plankton together with 
the sediment from the first batch. 

The third experiment was a replica of the second, except that 
the Cl-concentrations were 100, 50 and 25 mg/l and that the 
material consisted of the sediment from three plankton batches. 


1) This is the concentration of Cu-ions. 
2) ,,Fo”, here and further on in this section, stands for formaldehyde. 


118 F. M. MULLER 


In all cases the plankton animals in the tanks with poison 
soon sank to the bottom of the tank, only in the lowest Cl-con- 
centrations employed (1 and 5 mg/l) some Gastropod larvae 
remained motile in the water all the time. In this connection 
it should be mentioned that the reaction for Cl with a KJ-starch 
solution after two hours was negative in the tanks containing 
1 and=5 mg/l respectively, weakly positive in the tank with 
10 mg/l and strongly positive in the tank with 25 mg/l. 

In the second and third experiments the sediment in the 
tanks was controlled during and at the end of the exposure by 
taking samples of a few drops from three spots on the bottom 
of the tank and examining these with a pocket lens (magnification 
8x). Moreover at the end of the exposure, the sediment from 
the tanks was collected in glass dishes and examined closely 
for motile animals. 

The results of these three experiments may be summarized 
as follows: 

At the end of the exposure no motile animals were observed 
in Cu 50 and 30, Fo 100 and 50 and in Cl 100 and 50 mg/l. 
The examination of the sediment 3} hours after addition of 
the poisons confirmed these observations as far as barnacle 
larvae are concerned, except for Cl 50 mg/l, where a few motile 
Nauplii were observed. 

These experiments indicate that the smaller plankton organ- 
isms, including the barnacle larvae, are quite sensitive to copper, 
rather sensitive to formaldehyde, but not very sensitive to 
chlorine. 

However, the experiments in the glass tanks with 2 litres of 
sea water have the drawback that a close examination (i.e. 
with a pocket lens) of the entire material during and right 
after the exposure is not possible. This holds especially for the 
Cyprids which were only occasionally seen in these experiments. 
As these organisms are not moving constantly like the Nauplii 
(as might be expected from an animal which is about to ,,settle 
down.’) it is essential that a fair number of them can be observed 
at a time. 

Moreover, the Cyprids have a certain tendency to accumulate 
at the surface of the water 1). It can be seen that the chitinous 
shield is not wetted by water so that by the play of the inter- 


1) This phenomenon was also observed by VisscHER and Luce (11). 
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facial tensions the animals are ,,trapped”’ in the surface once 
they have got there. 

For these reasons further experiments with barnacle larvae 
were carried out in 100 ccm of non-aerated sea water in glass 
dishes which technique proved to be quite successful. 


2. Experiments in glass dishes without aeration. 


In the first two experiments the revival of the organisms was 
not investigated. The same poison concentrations were employed 
as in the third experiment in tanks; the exposure lasted two 
hours. As soon as half an hour after the addition of the poison 
the majority of the organisms in the higher concentrations were 
lying still on the bottom of the dishes. The plankton used for 
these experiments was rather rich in Nauplii, but did not contain 
many Cyprids. 

Conditions after two hours of exposure in these two experi- 
ments are given in table I. The results of these two experiments 
tally well with each other and also with those of the preceding 
experiments: no motile barnacle larvae in Cu 50 and 30, Fo 100 
and 50 and Cl 100 mg/l! and some motile Nauplii in the other 
dishes. There seems to be a difference in sensitivity between 
Balanus Nauplii and Copepods, the former being more sensitive 
than the latter to Fo, whereas the reverse holds for Cl. 

In the 3rd, 4th and 5th experiments the revival was observed 
after 2 hours’ exposure. As it had appeared from the preceding 
experiments (and also from those with adult barnacles, see 
below under 4) that relatively large amounts of Cl (which 
cannot be considered harmless from the corrosion point of view) 
were necessary to get all organisms still within 2 hours, Cl was 
omitted in these and the following experiments. 

In the grd experiment only 30 mg/l Cu and 50 mg/l Fo 
were employed as the plankton supply on that day was very 
limited. In the 4th and 5th experiments the concentrations 
employed were Cu 50 and go and Fo 100 and 50 mg/l; Cu 10 
and Fo 30 mg/l were omitted as the previous experiments had 
already shown these concentrations to be too low to immobilize 
all the Nauplii within 2 hours. 

Conditions after 2 hours’ exposure to the poisons and after 
some hours of recovery are shown in table II. It appears that, 
though 50 mg/l of Cu and 100 mg/I of Fo suffice to immobilize 
all Nauplii and Cyprids within 2 hours, especially the Cyprids 
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revive when brought from the poisoned into fresh sea water. 

Furthermore, it is remarkable that such a large number of 
Gastropod larvae revive after poisoning with Fo; especially the 
5th experiment shows these delicate animals to be much more 
resistant to this poison than the so much sturdier Nauplii. 

It was tried, therefore, whether a longer exposure would 
prevent this revival. As the limited time available for my work 
in Den Helder did not allow for the collection of large amounts 
of larvae for these experiments, Cu was the only poison applied 
which had, moreover, meanwhile appeared to be the most 
active poison, also for the adult barnacles (see below under 6). 

In 2 further experiments (i.e. experiments 6 and 7) 50 and 
30 mg/l of Cu were both applied during 2 and 3 hours; the 
result of these experiments are shown in table III. 

In the 6th experiment no motile Cyprids or Nauplii were 
found after a recovery of 15 and 14 hours respectively; however, 
in 3 of the 4 dishes with poisoned animals motile Cyprids were 
observed shortly after removal of the poison. 

In the 7th experiment, however, where larger numbers of 
Cyprids were used, a few motile Cyprids were observed after 
recovery in all the dishes; motile Cyprids could be seen at the 
surface of the water shortly after the poison had been washed 
away 1). It is by no means certain that the Cyprids which were 
seen to be still, were really dead; also the blanks contained a 
number of still Cyprids as these larvae are not moving perpetu- 
ally like the Nauplii do. In no case were motile Nauplii observed 
in the washed material. 

These experiments show that it is impossible to kill the 
Cyprids with any of the poisons employed in a reasonably low 
concentration and within a reasonable time. The cause of this 
remarkable resistance must probably be sought in the compara- 
tively thick chitinous shield which surrounds by far the greater 
part of the body of these animals and which, owing to its 
water-repellent surface (see above), will prevent the absorption 
of the Cu-ions from the sea water to a large extent. 


b. Experiments with adult barnacles. 


With this material three experiments were made, the first 
two with stones from one of the harbour dams, the third with 


1) The sea water used for washing did not contain any Cyprids. 
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pieces of roofing tiles. The stones from the intertidal zone carried 
B. balanoides of mostly 3-5 mm diameter, the stones (or mussel 
shells) from below the low tide level mostly small B. crenatus, 
(1 mm and less) together with a few large individuals of this 
species (about 5 mm). In each glass tank one stone with 
B. balanoides and one with B. crenatus were placed. The roofing 
tiles carried only B. crenatus of 4-14 mm diameter, which were 
at most 13 days old (i.e. calculated from the date of attachment 
of the Cyprids). The poison concentrations in these 3 experi- 
ments were Cu 50, 30 and 10 mg/l, Fo 100, 50 and 30 mg/l 
and Cl 100, 50 and 25 mg/l. 

The results of these experiments are collected in table IV. 
In the tanks with 50 mg/l of Cu many flocks of the light blue 
precipitate mentioned above adhered to the cirri of the bar- 
nacles so that observation of their motility at the end of the 
exposure was practically impossible in the case of the small 
B. crenatus. There is little doubt, however, that by that time 
all the individuals had become still in this Cu-concentration. 

The results of these 3 experiments tally well with each other. 
It appears that as little as 10 mg/l of Cu is highly toxic to the 
adult barnacles, especially to the small B. crenatus whereas even 
100 mg/l of either Fo or Cl allow a large number of animals 
to survive after an exposure of 2 hours. A significant fact in this 
connection is that, whereas in the Cu-containing sea water the 
greater majority of the animals remained open and therefore 
fully accessible to the poison, in the Fo- or Cl-containing water 
the animals, especially B. balanoides, showed a tendency to 
close their shells in the course of the exposure which did of 
course protect them from the action of the poison to a large 
extent. In no case did the animals close their shells immediately 
after the addition of the poison, though the appearance of the 
precipitate throughout the tank in the higher Cu-concentrations 
shows that the poison immediately spread through the whole 
mass of sea water. 


IV. DISCUSSION. 


Summing up the results obtained in this investigation we 
may say that: 
1. the Nauplii are rather sensitive to copper and only moderately 
sensitive to formaldehyde and chlorine; 
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2. the Cyprids are quite resistant, even to copper; 

. the adult barnacles are quite sensitive to copper and quite 
resistant to formaldehyde and chlorine, 10 mg/l of copper 
in the form of copper sulphate during 2 hours already killing 
nearly all the animals, whereas exposure to even 100 mg/l 
of either formaldehyde or chlorine during 2 hours allows a 
great number of them to survive. 


iS) 


We shall now consider what conclusions can be drawn from 
these results with regard to killing these animals in pipe lines 
or other confined spaces containing sea water. 

A killing of the Nauplii will be of little importance, especially 
in cases where there is a comparatively large constant flow of 
water through the pipe lines. 

Killing the Cyprids by application of poison during a short 
time will be very difficult, if not impossible, as the highest con- 
centration employed in my experiments allowed quite a num- 
ber of these larvae to survive and addition of more copper 
will only give more precipitate and no more Cu-ions in solution. 

However, this is not a serious drawback as the animals will 
become quite sensitive to copper as soon as they have attached 
themselves and thrown off their chitinous shields 1). It is true 
that in the present investigation only two Balanus species have 
been studied. As the sensitivity to copper of these species did 
not differ very much we may expect, however, that also the 
adults of the other species (including the large B. tintinnabulum 
and B. psittacus which occur in tropical waters) will be about 
equally sensitive to copper, especially as long as they are very 
young (diameter about 1 mm). 

It is therefore my opinion that growth of barnacles in sea 
water pipe lines can be effectively prevented by poisoning the 
water flowing through with 10 mg/l of copper (in the form 
of CuSO, 5aq.) during 2 hours every week, even under tropical 
conditions. In a week’s time the animals can hardly have grown 
to a diameter of 1}-2 mm and in case a few individuals survive 


1) According to Runnstrom (8) the shield remains on the animal for 
some time after the attachment of the Cypris in the case of B. balanoides. 
VISSCHER (10) observed the contrary with B. improvisus, B. amphitrite and 
Chthamalus fragilis and Herz (3) with B. crenatus. However, even if the 
shield is not cast off immediately after attachment, it will certainly not fit 
as tightly around the animal as before attachment of the Cypris. 


ON THE SENSITIVITY OF BARNACLES TOWARDS POISONS 123 


one treatment with copper, we may safely assume that they 
will be killed by the next one. 

On the basis of the pre-war price of copper sulphate in the 
Netherlands (Dutch Fls. 155.— per kg-ton) the yearly cost of the 
abovementioned treatment will be about Dutch Fls. 650.— for a 
pipe line with a capacity of 1000 cu. m per hour (excluding freight 
and cost of application), this on the assumption that the weekly 
treatment is carried out the whole year round. This, however, will 
certainly not be necessary in a temperate climate, where the 
spawning season of barnacles lasts from about April to October. 
Also in tropical climates barnacles will probably have a distinct 
spawning season, so that the amount mentioned above should 
be considered as a maximum. 

Moreover, it is possible that the cost of this treatment can be 
decreased by shortening the time of exposure to the poison or 
by applying the treatment every fortnight instead of every week. 
Decreasing the concentration beyond 10 mg/l of copper does 
not seem advisable as the results of the experiments with adult 
barnacles indicate that with to mg/l already a few animals 
may survive. 

In order to get an idea of the danger of corrosion from copper- 
ions in a concentration like that recommended for the anti- 
barnacle treatment. of sea water the following experiment 
was made. 

A piece of brass condensor tubing (@ 13 mm, length 20 cm) 
was immersed during three consecutive nights in 5 litres of 
aerated fresh sea water containing 50 mg/l of copper. At the 
end of the third night the tubing only showed a slight green 
haze and not a trace of precipitation of red copper. The experi- 
ment was repeated with the same result. 

These experiments show that an attack of the metal parts 
of the installations by sea water containing 10 mg/l of copper 
is not likely to occur. 

Finally some remarks may be made on the theoretical side 
of the problem of the sensitivity of barnacles towards poisons, 
in comparison with the results of other investigators. 

It is a well-known fact that the majority of marine (and 
probably also of fresh water) animals are very sensitive to 
copper; contact of the water in aquaria with metallic copper 
is generally deleterious to the animals kept therein. 

Powers (7) and CARPENTER (1 and 2) showed that certain 
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species of fresh water fish die in concentrations of copper and 
other heavy metals as low as 10° molar, provided the volume 
of water in which the animals are exposed to the poison is large 
enough. Still lower figures (10-7 to 10° molar, depending on 
conditions) were found by Lupwic (4) for Paramaecium. 

The sensitivity of barnacle Nauplii to heavy metals and 
other poisons was investigated by Bray (quoted from VIs- 
SCHER (9) who found that in a 0.001 % solution of cupric chloride 
(equivalent to 4.7 mg/l of Cu) the animals ceased to move 
after 2} hours. 

In my own investigations I found that 10 mg/l of Cu was 
not sufficient to immobilize all Nauplii present within 2 hours 
(see table II). When it is borne in mind that Bray worked 
with newly hatched and therefore small Nauplii, whereas I 
used Nauplii of different sizes, these figures tally rather well 
(for relation between size and sensitivity to poisons see consider- 
ations at the end of this section). 

As far as I know the sensitivity of adult barnacles to heavy 
metals (and other poisons) in solution has not been determined 
before, but experiments on the development of barnacles on 
metallic copper (PARKER (6)) and copper-containing anti- 
fouling paints (ORTON (5), VisscHER (g)) immersed in sea 
water have shown that also these animals must be highly 
sensitive to copper. 

The limited time available for my experiments did not per- 
mit the determination of the survival time-concentration 
relationship for barnacles exposed to copper. The lowest 
concentration employed, viz. 10 mg/l is equivalent to about 
10 molar. As in this concentration the cirral movements of 
a great majority of the animals stopped already after }-1 hour, 
it is quite possible that exposure to a concentration of 10% to 
10° molar will prove to be lethal in an exposure of, say 24 hours. 

My experiments do not give any indication as to the cause 
of death of barnacles when poisoned with copper. It is quite 
feasible, however, that the animals die of suffocation caused 
by the formation of a copper-protein compound on the gills 
as observed by CARPENTER (1 and 2) in the case of fish poisoned 
by heavy metals. Death as a result of the formation of such a 
compound in invertebrates has already been made probable 
by ALLEE and Scunetr (vide CARPENTER (2)). 

With regard to the resistance of adult barnacles to for- 
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maldehyde and chlorine I should like to point out that a fun- 
damental difference exists between these two poisons and heavy 
metals, because they can be easily transformed into relatively 
harmless compounds. Formaldehyde can act either as a hydrogen 
acceptor, thereby changing into methyl alcohol, or as a hydrogen 
donator, thereby changing into formic acid. Chlorine is a strong 
hydrogen acceptor which, by acting as such, changes into 
hydrochloric acid. All these substances can be considered as 
harmless in the concentrations concerned. Since hydrogenation 
and dehydrogenation are proceeding continuously in all living 
organisms, poisons like formaldehyde and chlorine when entering 
the body may be destroyed before they have reached any vital 
parts of the organism. 

Heavy metals can only be ,,detoxicated”’ by being bound to 
certain cell constituents (e.g. proteins) which by this process 
are usually changed to such an extent that they can no longer 
perform their natural functions. 

The high toxicity of formaldehyde and chlorine in the case 
of bacteria is easily accounted for by the fact that in these small 
micro-organisms the way from the surface to any vital spots 
inside the organism is much shorter than in a multi-cellular 
organism like a barnacle. The greater sensitivity of the Nauplii 
to formaldehyde (see 5th experiment, table II) in comparison 
with that of the adults, can be explained in the same way. That 
size, however, is not the only factor governing the sensitivity 
of plankton organisms to formaldehyde and chlorine, is shown 
by the difference in sensitivity towards the former between 
Balanus Nauplii and Gastropod larvae and by the difference 
in sensitivity towards both poisons between Nauplii and Cope- 
pods (vide pages 119 and 120). 

I am greatly indebted to Dr. J. VERwey, director of the 
Zoological Station at den Helder and his staff for their valuable 
advice given during my stay at den Helder and during the 
preparation of my manuscript. 


V. SUMMARY. 


1. The sensitivity of the three development stages, viz. 
Nauplius larvae, Cypris larvae and adults of barnacles occurring 
at the Netherlands’ sea shore to copper, formaldehyde and 
chlorine has been investigated. 
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2. The Nauplii are practically completely killed by 30 mg/l 
of copper, 50 mg/l of formaldehyde and 100 mg/l of chlorine 
applied during 2 hours. 

3. The Cyprids cannot be completely killed by a 2 hours’ 
exposure to the highest concentrations employed, viz. 50 mg/l 
of copper and 100 mg/I of formaldehyde; not even by an exposure 
to copper for 3 hours. 

4. The adults, at least the small individuals of Balanus 
crenatus, are practically completely killed by exposure to 
10 mg/l of copper during 2 hours, but they survive to a large 
extent the same exposure to 100 mg/l of either formaldehyde 
or chlorine. 

5. On the base of these results it is expected that a two 
hours’ treatment of the sea water flowing through a pipe line 
with 10 mg/l of copper (in form of copper sulphate) every 
week will prevent the growth of barnacles inside the pipes. 

6. Corrosion of the metal parts of the refinery equipment 
coming into contact with the copper-containing sea water is 
not likely to occur. 

7. Some theoretical remarks are made about the action of 
these poisons on lower animals. 
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Exposure of barnacle larvae for 2 hours to Cu, Fo and Cl in 100 ccm of 
sea water in glass dishes. 


A = Annelid larva N = Nauplius larva of barnacle 
Co = Copepod Sh = young shrimp 
Cy = Cypris larva of barnacle Z = Zoea larva of crab 
G = Gastropod larva 
Conditions at end of exposure. 
Ist experiment and experiment 
poison Animals observed: Animals observed: 


still. motile. still. motile. 
Eamome/l |rgNe1Go |none - |manyN,aCy | none | 
aE SOL. ss 11 N, 5 Co !1 Co, 1Sh ee ays) (6iCo 
AWE Cote ory IN | 3N,1Z,2Co eee IN| 2N, quite a 
1A. number of Co 
Fo 100 ,, 12 N, 2 Cy | none all none 
21iCos_ 1 Z 
Pee EO pss 12N 2 Co many animals | 2 Co 
ee RIO uss 10 N 7N, + 5 Co of =; 4.N, many Co 
1 Sh Te 
Cl. 2100) ,, 6N, 2Qy, | none all none 
1iGo, 2 Z 
Mee ACO 1 N, 2 Co INS QZ, many animals | 3 N, 2 Z 
1 larger 
crust. 
ie wees 1 N, 2 Co aN many animals | 4 N, 3G 
blank many motile animals = many N. 
1 Co, 1 Cy, 


1 A, many G. 
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TABLE III. 
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Revival of barnacle larvae after exposure to Cu for 2 and 3 hours. 
nee 


Conc. of Cu 
in mg/l and 
time of 


6th experiment 


7th experiment 


Animals observed 


Animals observed 


OS < 
icra still. | motile. still. motile. 


conditions 2 hours after 


beginning of exposure 


50, 2 hours 5 Cy none SY pa ws 2 none 
BOS 35> 7 Cy 1 Co 11 Cy 1 small Co 
ORME ye g Cy | 2 larger crust. || 19 Cy 2 small Co 
30, 3 5; 13 Cy 1 Co 20 Cy I small Co 
blank | 18 Cy, partially motile. 10 Cy | 32 Cy, many other 
many other motile animals. animals 
Cu 50 and 30, 2 hours and blank washed. 
conditions 3 hours after beginning of exposure 
50, 2 hours ip LOS 2 Cy already motile Cy observed 
59, 3» 5 Cy 1 Co 14 Cy | none 
30s 2ne.. 6 Cy 2 Cy already motile Cy observed 
39,3 » 11 Cy none 2a Cy | none 
blank 5 Cy | 7 Cy, many other |} already motile Cy observed 
animals 
Cu 50 and 30, 3 hours washed 
Revival after 1 and 2 hours || Revival after 3 and 2 hours 
resp. resp. 
50, 2 hours 4 Cy none 29 Cy none 
50,3 >» 5 Cy 1 Cy 25 Cy 6 Cy 
30,2 ,, 10 Cy none 17 Cy 10 Cy 
3033. 10 Cy none 27 Cy 6 Cy 
blank 7 Cy 4 Cy 6 Cy 7 Cy 
Revival after 15 and 14 || Revival after 16 and 15 
hours resp. hours resp. 
50, 2 hours 7 Cy none 29 Cy | 4 Cy, no motile N 
50, 3 hours 5 Cy none 13 Cy | 3 Cy, no motile N 
830512 55 6 Cy none 22 Cy | 7 Cy, no motile N 
30,3 55 12 Cy none 22 Cy | 5 Cy, no motile N 
blank 7 Cy 8 Cy g Cy 5 Cy 
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TABLE IV. 


Exposure during 2 hours to Cu, Fo and Cl and revival of adult barnacles. 


Stones 


Cu 50 mg/l 
> go 3° 
oP) 10 be) 
HOtLoorn',s 
be) 50 > 
oP] 30 9 
ClirGo® 5; 
o> 50 3) 
> 25 39> 
Blank 

Cu 50 mg/l 
”» 30 bP) 
” 10 ” 
Fo 100° ,, 
”» 50 ” 
> 30 3) 
Cl 100 —»~, 
” 50 ” 
” 25 <s5 
Blank 


1st Experiment. 


with large Balanus balanoides and small B. crenatus. 


Conditions at end of exposure: 


Balanus balanoides 


all still and open 
39 29 29 39 
a few weakly motile, all + 
open 
all still, closed 
a few weakly motile, ma- 
jority closed 
all rather motile 


all still, majority closed 

a few weakly motile, parti- 
ally open 

rather weakly motile 

very strongly motile 


Balanus crenatus 


not observable 


all still 


be) > 


> partially open 
> partially open 


a few weakly motile, parti- 
ally open 

all still, partially open 

1 weakly motile, partially 
open 

rather weakly motile 

very strongly motile 


Revival after 16 hours: 


all still and + open 
” ”» 39 > > 

a fair number weakly motile, 
others -+ open 

many animals rather motile 


rather strongly motile 
strongly motile 
many animals rather motile 


many moderately to rather 
motile 

many animals rather motile 

very strongly motile 


all still and + open 


” 93 > ” ”> 


”? ” > > > 


many animals moderately 
motile 
strongly motile 
> ” 
a fair number moderately to 
rather motile 


many animals rather motile 


many animals rather motile 
very strongly motile 
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TABLE IV. 


and Experiment. 
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Stones with large Balanus balanoides and mussel shells with small 


Cu 50 mg/l 
3° 30 3> 
> 1ge) 33 
Reo sToom.- 
>P) 50 33 
Boh. Lt 39 
GET0o0? ,5 
29 50 29 
» 25 > 
Blank 

Cu 50 mg/l 
9 30 55 
> 10 o> 
Fo 100. js 
39> 50 39 
9 30 PB) 
Cl-ro0. 5; 
39 50 a9 
39 25 39 
Blank 


t 


Balanus crenatus. 


Conditions at end of exposure: 


Balanus balanoides 


all still and open 

33 93 33 3? 

I very weakly motile, others 
still and open 

all still, majority + closed 
1 weakly motile, others still, 
many -++ open 

many rather motile animals 


a few wery weakly motile, 
many + open 

some weakly motile, many 
+ open 

many rather motile animals 


very strongly motile 


Balanus crenatus 


not observable 

all still, majority open 
> > partially open 
majority + closed 
many -- open 


39 39 


29 bP) 


some motile animals, ma- 
jority + open 
all still, many + open 


3? a2 22 39 be) 


T 


1 weakly motile, many + 
open 
very strongly motile 


Revival after 16 hours: 


1 motile, others still and 
open 

1 motile, others still and 
open 

4weakly motile, others still 
and open 

all rather motile 
32 33 3) 
29 39 a> 


22 2? 2? 
29 29 29 


3? 29 9 


very strongly motile 


all still and + open 


BB) 29 29 99 29 


all rather motile 


+9 29 2” 


29> 29 9 
some moderately motile,ma- 


jority still and open 
many rather motile, others 
partially open 

some strongly motile, others 
partially open 

a fair number strongly mo- 
tile, others + closed 
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Cu 50 
> 30 
i. 10 
Fo 100 
” 50 
» 30 
Cl 100 
” 50 
bP) 25 
Blank. 
Cu 50 
” 30 
Ae 4gO 
Fo 100 
” 50 
” 30 
Cl 100 
» 50 
» 25 
Blank. 
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TABLE IV. 
3rd Experiment. 
Roofing tiles with small B. crenatus. 
Conditions at end of exposure: 


All still and open, in as far as observable. 

All still, many + open. 

All still, majority open. 

All still, majority open. 

A few motile animals, others still and + open. 
A few motile animals, majority open. 

All still, many + open. 

1 motile, others still, majority + closed. 

1 motile, others still, majority closed. 

Very strongly motile. 


Revival after 15 hours: 


1 weakly motile, others still and + open. 

All still and + open. 

1 weakly motile, others still and + open. 

A fair number of motile animals, others + open. 
Majority strongly motile. 

Many strongly motile, majority of others + closed. 
Many strongly motile, others partially + open. 

A fair number strongly motile, others partially closed. 
Majority strongly motile. 

Majority strongly motile. 
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1. Wanda, a Mazama nemorivaga cita, makes acquaint 
ance with the snow. Dec. 1937. 


2. Wanda sun bathing. June 1938. 3. Wanda teasing Chacopato about his 
first attempt to produce horns. June 
1937. (phot. M. G. HuMMELINCK Jr.) 


P. WAGENAAR HUMMELINCK. Concerning a Mazama nemorivaga cita. 


CONCERNING A MAZAMA NEMORIVAGA CITA 
BY 


P. WAGENAAR HUMMELINCK. 


The relative rareness of the “material”? may justify this brief 
description of a lonely Colombian wood-brocket, who came to 
Europe as a lady-companion to a family of Venezuelan white- 
tailed deer. 

“Wanda” was born somewhere in the Santa Marta region, 
near Rio Hacha, whence a coaster brought her to Curacao as 
a pet for the two little daughters of Mr. and Mrs. L. JANSEN. 
In March 1937 she set out for the Netherlands in the company 
of “Chacopato”, an Odocoileus gymnotis of Venezuela, and shi 
two prospective wives “Guanta” and “Cartpana’”. Later she 
lived at “Ockenrode’’, a country-seat near The Hague, until 
her death. 

Though possessing quite a different personality from that of 
her odocoilean friends, she was immediately taken up in the 
hierarchical system of the family. She even put herself above 
Carupana, who, though unquestionably the most timid of the 
ladies, all the same weighed twice as much as herself. — Immedi- 
ately after the birth of her first child, Carupana tried to push 
her way up to a higher rank, but she failed to do so. She was far 
superior in close combat, because Wanda’s reach was not long 
enough to hit Carupana properly on the head; but Wanda, 
after first defending herself, waited quietly until the rain of 
blows had ceased, leaving a breathless opponent, and then 
took up the pursuit. It usually ended by the timely intervention 
of Guanta, who made a thrust at Wanda, trying to smack her 
on the hind-quarters. Wanda then undauntedly retreated to 
take a rest. 

Wanda didn’t like wintertime, during frosty periods she 
shivered easily and her ears often chapped. In December 1938 
her condition grew noticeably worse, she became listless, some- 
what dull and moved with difficulty. In the end she suffered 
from convulsions and began to wheeze. On the morning of 
February 7th 1939, she quietly passed away. 
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FELIx D’AzaRA, 1801, was the first author to whom we can 
turn for any intelligent description of the small American deer 
with simple, short spikes, which became generally known in 
the eighteenth century. He described in great detail and with 
accuracy the two species which inhabit Paraguay, under the 
names “gouazoupita” and “gouazoubira’’. In a paper by 
ILticER, published in 1815, AzARa’s gouazoupita was named 
Cervus rufus, and his gouazoubira Cervus simplicicornis, the first 
being the red and the other the brown brocket of Paraguay. 

In 1817 FrépERic Cuvier described a red and a brown 
brocket from Cayenne. The red one, which he identified with 
the gouazoupita of AzARA, under the name of Cervus rufus, the 
brown one, identified with AzARa’s gouazoubira, under the 
name of Cervus nemorivagus. Both forms however, seem to be 
specifically different from the brockets of Paraguay. During 
the early part of the nineteenth century, all the brockets then 
known to scientists, were referred to two species: a red one, 
known as Cervus rufus F. GQuv. (= Moschus americanus ERXLEBEN, 
1777) and a brown one, known as Cervus nemorivagus F. Cuv. 
For a long time afterwards, these names became “blanket’’ 
names for respectively the “red-brockets” and the “brown- 
brockets”, in which groups the genus Mazama is generally 
divided on the sole basis of colour. 

In 1878 Vicror BROOKE recognized 6 species, but only four 
of them as well established. LyDEKKER, in 1898, distinguished 
7 species. In 1915 however, the latter treated 10 species and 
5 subspecies, while J. A. ALLEN, in the same year, recognized 
18 species and 6 subspecies as probably valid. 


To the “group of the brown brockets’’ may belong, 


according to the classification of according to the classification of 
LYDEKKER, IQI5:! J. A. ALLEN, 1915: 
Mazama Mazama 
simplicicornis simplicicornis (Ill.) . -  stmplicicornis (Ill) 
(Brazil! Paraguay to Eastern Vene- (Paraguay !) 
zuela and Trinidad.) 
(= simpl. simpl.) . ~~. ~~. ~— nemorivagus (F. Cuv.) 
(Cayenne! Guyana.) 
simplicicornis mexianae (HAGMANN) . (not cited) 
(Mexiana, mouth of Amazone!) 
simplicicornis citus Oscoon ; . ¢ita cita Oscoop 


(Fast of Lake Maracaibo!) (East of Lake Maracaibo!) 
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1. Head of Mazama nemorivaga cita, just after death. 


3. Tuft of hair on right tarsal] 
gland. 


2. Palate. 


4. Rhinarium, from above. 
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(not cited) A ‘ ‘ ; . cita sanctaemartae J. A. ALLEN 
(Bonda, near Santa Marta, Co- 
lombia !) 

nana (LESSON) . ‘ eee (not cited; in part simpl.) 
(Mato Grosso, Brazil!) 

ischudit_ (WAGNER) : ; .  tschudit (WAGNER) 
(Peru, abt. 5000 m!) (Pert!) 

pandora (MERRIAM) . . .  . pandora (MERRIAM) 
(Yucatan!) (Yucatan!, Campéche.) 
(not cited) : ; : ; . murelia J. A. ALLEN 


(Caqueta, Colombia!) 


Notwithstanding the considerable difference in cranial 
characters, which however, is chiefly induced by the great 
relative breadth of the skull, the present specimen has been 
identified both with Mazama americana citus Osgood and Mazama 
cita sanctaemartae J. A. ALLEN. Judging from literature, I cannot 
find any difference which justifies subspecifical separation. — If 
Mazama nemorivaga and Mazama simplicicornis are really specifically 
different, which I cannot ascertain at this moment, I should 
like to accept this specimen as Mazama nemorivaga cita. 


Mazama nemorivaga cita Osgood 


Mazama nemorivaga (F. Cuvier). ALLEN, 1904, p. 429. 
Mazama americana citus OsGoop, 1912, p. 43. 

Mazama simplicicornis citus Osgood. LYDEKKER, 1915, p. 212. 
Mazama cita cita Osgood. ALLEN, 1915, p. 550. 

Mazama cita sanctaemartae ALLEN, 1915, p. 550. 

Mazama americana citus Osgood. PirTieER et TATE, 1932, p. 257. 


Pelage, roughly characterized: Upperparts brownish-grey, somewhat 
yellow, finely punctuated; lower sides paler; under sides white or whitish. 
Forehead with a noticeable tuft. - Upperpart of body brown-grey, finely 
yellowish punctuated; hairs brownish-grey, paler towards base, rather 
narrowly banded with pale yellow near top, 18-22 mm long in centre of 
back, rather stiff. Lower sides paler, losing finely punctuated appearance; 
hairs finally very light brownish-yellow or nearly whitish, usually with 
small, dark tip. Sides of neck pale grey, very slightly brownish, lower part 
nearly unpunctuated; hairs pale greyish, whitish towards base, rather narrow- 
ly banded with very pale yellow or white near top, with small dark tip. 
Upperpart of neck grey, very slightly brownish, finely whitish punctuated; 
hairs greyish, rather narrowly banded with very pale yellow near top, with 
small dark tip; a rather vague median line of nearly 1 cm broad, running 
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from occiput and fading in scapular region, the hairs becoming somewhat 
darker and losing lightly punctuated appearance. Upperpart of throat white; 
chin whitish. Sides of head generally pale yellowish and brownish grey, 
very finely and lightly punctuated. Around the eye a rather light, more 
brownish-yellow area, broadest on posterior upper side, rather sharply 
bounded in interorbital region but fading towards other sides. Eyelashes 
at upperside thick and intensely black. Forehead yellowish grey-brown, 
finely punctuated with brownish-yellow; hairs brownish-grey, banded with 
brownish-yellow near top, 15-18 mm long, coarse and stiff, suberect, form- 
ing a noticeable tuft; - distal part brownish yellowish-grey, finely punctu- 
ated with pale yellow; hairs greyish, slightly brown, rather narrowly banded 
with yellow near top, 9-12 mm long, less stiff, emphasizing the tuft by their 


Fig. 1. Section of right forefoot (above) and right hindfoot 
(below) of Mazama nemorivaga cita. Pedal-gland practically 
lackin in the former, well developed in the latter. 


opposite direction; between ears with a rather conspicuous concentration 
of grey, nearly 2 cm wide, narrowing to the neckstreak; — proximal part 
running smoothly into the very short greyish hairs of rostrum. Rostrum 
very short haired, downy, grey; more haired, pale yellowish brown-grey 
and very finely punctuated at the sides; border of nostrils rather dark 
coloured. Rhinarium light greyish; a rather small white spot at the anterior 
side. Outside of ears greyish, lightly coloured, lightest at lower posterior 
side, darkest at upper anterior side; scarcely covered by short, soft, greyish, 
2-3 mm long hairs, practically naked; well haired at base. Inside of ears 
with some rows of rather long, soft, whitish hairs, practically naked. Under- 
parts of body white or whitish in median part, with a vague yellowish- 
brown band across breast behind axil of foreleg. Abdomen, inguinal region 
and innerside of upper-thigh white or whitish; innerside of upper-thigh of 
foreleg and upperside of breast near axil white or whitish, this white being 
separated from that of abdomen by a faint yellowish-brown band across 
the breast. Front and outer-side of legs somewhat yellowish brownish-grey, 
the foreleg more greyish; lightly and more yellowish coloured on digits; 
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Skull of adult female Mazama nemorivaga cita, from below, from above and 
trom the left. 
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anterior edge of leg distinctly darker, forming a vague dark streak, on 
foreleg from above digits to halfway thigh, on hindleg at middle of lower 
part only; posterior outer-side of hind-thigh with long, brown, to 45 mm 
long hairs. Posterio-interior side of hindleg a little paler than anterior side, 
of foreleg much paler than anterior side, often nearly white. Tarsal gland 
with whorl of coarse, stiff, yellowish-brown hairs, up to 20 mm long; hairs 
in centre whitish and flattened. Tail yellowish-brown above, white-edged, 
white below; hairs to 55 mm long. 

Skull-measurements in mm and in straight lines, values for left and right 
given separately when necessary. — Tip of premaxilla to supraoccipital- 
process 167, id. to back of occipital-condyle 159, id. to intercondyloid- 
incision 148, id. to anterior edge of auditory-canal 1454, id. to anterior 
border of choana gg, id. to back of M?® 104/105, id. to front of P! 48/49, 
crown-length of upper molariform series 55, M! to M? 314, alveolar-length 
of upper molariform series 53, distance between inner edges of P!-alveoles 
224, between outer edges of Pl-alveoles 37, between inner edges of M?- 
alveoles 324, between outer edges of M?-alveoles 554, length of incisive- 
foramen 214, length of vomer dividing choana 183, id. at palatal margin 
133, tip of premaxilla to medial tip of nasalbone 334, medial tip of nasalbone 
to supraoccipital-process 142, length of nasalbone 45, breadth of nasalbone 
134, tip of premaxilla to anterior border of orbit 81/83, anterior border of 
orbit to posterior border 314, superior border of orbit to inferior border 31, 
posterior border of orbit to supraoccipital-process 69/70, shortest distance 
between borders of orbits 434, greatest distance between outside of orbits 
82, between outside of zygomatical-arches 874, between mastoid-prominences 
594, between paraoccipital-processes 364, outside of basisphenoid to outside 
of centre of parietal-bone 534, supraoccipital-process to nuchal-tubercles 
244, nuchal-tubercles to opposite innerside of foramen magnum 15, between 
inner edges of occipital-condyles 15, between outer edges of occipital-condyles 
33%, level through paraoccipital-processes and molar-crowns to top of 
forehead 69; ratio of preorbital-length to condylobasal-length 514%; ratio 
of zygomatical-breadth to condylobasal-length 55%. Tip of mandible to coro- 
noid-process 140/141, id. to dentary-condyle 1334, id. to angular-process 
139/141, coronoid-process to dentary-condyle, 234, crown-length of lower 
molariform series at base 60 at top 57, M1 to M® 38, tip of mandible to back 
of M® 1024, id. to front of P! 414/424, alveolar-length of lower molariform 
series 604%, crown-length of dentary incisive series 114, length of enamel- 
cap of I 63, alveolar-length of incisive series 94, height of coronoid-process 
above basal-level 74. 

Body-measurements of dead specimen, in mm. — Tip of rhinarium to tip 
of tail-vertebrae ggo (in life 1050-1100); id. to root of tail 920; id. to supra- 
occipital-process 200; id. to anterior eye-corner go; length of pit of preorbital- 
gland from eye-corner 16; distance between anterior eye-corners 75; id. 
between anterior and posterior eye-corner 28; length of ear from crown 
110; id. from notch abt. 80; width of ear, stretched 78; id. in natural condition 
65; breadth of rhinarium between nostrils 30; circumference behind nostrils 
150; id. behind mouth-corner 185; id. behind orbits 308; id. at head-top 
320; id. of upper-part of neck 220; id. at girth 700; apex of forefoot to 
shoulder 545 (in life 450-500); apex of hoof to proximal end of radius 325; 
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apex of hindfoot to rump 680 (in life 500-550); apex of hoof to proximal 
end of tibia 390; id. to proximal end of tarsus 260. 

Feet-characters, measurements in mm, left/right. — Mediodorsal length of 
forefoot-nail 244/24-24/24; breadth of forefoot-hoof 154/16—16/154; thick- 
ness of id. 84/93-9}/94; pedal-gland in forefoot practically lacking; length 
of cannon-bone 106-105; length of metacarpal-rudiments (only two preserv- 
ed, position uncertain) 50 and 514; breadth of distal part of id. 2 x } and 
1 x 4, of remaining part 3} x }and ? x }; mediodorsal length of hindfoot- 
nail 26/26}3-26}3/26; breadth of hindfoot-hoof 16/16-16/16; thickness of id. 
10/9}-10/10; depth of pedal-gland in hindfoot 26-28; greatest width of 
id. 8-10; metatarsal-gland lacking; tarsal-gland present, well haired. 

Weight in adult state, in kg. — Usually 174, maximum 18, minimum (at 
death) 1634. — Age probably 4-5 years. Sex female. 

Material in the Zoological Museum of Amsterdam (prepared skin; skull, 
unmounted skeleton; tongue, heart, lungs and intestines on formaline). 
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OSTRACGCODA OF THE NETHERLANDS 
BY 


H. C. REDEKE and A. DEN DULK Jr. 


The following paper contains a preliminary list of the Ostra- 
coda found hitherto in the Netherlands which is chiefly based 
on our own collections of the years 1930-1939. Additional 
material has been received from various Dutch hydrobiologists, 
especially from Miss A. P. C. bE Vos and Mr. P. WAGENAAR 
HUMMELINCK; we wish to express our sincere thanks for their help. 

The nomenclature used is that of Mr. W. Kuz in his excellent 
monograph of the German Ostracoda (1938). For the sake of 
convenience the species of each genus are arranged in alpha- 
betical order. 

The literature of our Ostracoda is rather poor. A few species 
are mentioned by Burcerspyk (1853) and SNELLEN VAN 
VOLLENHOVEN (1861). Havinca records 6 species from the 
Zuidlaarder Meer (Gron.) and Romyyn (1919) 8 from the Zuid- 
willemsvaart (North Brab.). A more extensive account of the 
group is given by Miss G. M. pe Lint (now Mrs. vAN OorDE- 
bE Lint) in the year 1924, listening in total 15 species, which 
were partly checqued by Kure (vide also Kur, 1929). Smaller 
contributions were published by Horxer (1928, 1932) and 
BEYERINCK (1929). 

In the year 1936 the senior author (R.) published a paper 
on the Ostracoda of the Zuiderzee before its closure; 11 species 
including a new one, Loxoconcha emelwardensis, and a new variety 
of Cypria ophthalmica occurring in brackish water are described 
and figured. 

Of foreign contributors are to be named besides Kir, BRADY 
and Norman (1889) who mention not less than 37 species 
(7 freshwacer and 30 marine) which were found by BRapy in 
samples dredged by a Mr. Davison in the estuaries of the rivers 
Maas and Scheldt, and Montez who examined a few samples from 
Holland collected by A. Doturus (fide BRapy and Normay). 

From two earlier publications (BRADY, 1869; BRapy and 
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RoseERTsoN, 1870) it appears however that Mr. Davison’s 
samples of the River Scheldt were collected near Antwerp, that 
is to say in Belgium! So the authors’ statement ‘“‘River Scheldt, 
Holland” is not quite correct. On the other hand Mr. Davison’s 
specimens from the Maas were collected near Schiedam. Conse- 
quently the records “Holland” of later authors (Sars, Klie and 
others), based upon Brapy and Norman’s paper, need revision. 
Our present list is of course far from complete, as our knowl- 
edge of marine forms is still quite insufficient. Nevertheless we 
are going to publish our records, be it in a preliminary and 
somewhat condensed form, as we hope that some of our junior 
hydrobiologists will be stimulated to further faunistic and 
ecological investigations of these fascinating little Crustacea. 


Sub-order 
PODOCOPA 


I. Fam. CypripDAE 
Subfamily: Gandocyprinae 
Genus Candona Baird, 1845 


C. acuminata Fischer. — Near the Hague and Leerdam (p. D.). 
C. angulata G. W. Miiller. - Rather common in brackish water. 
C. balatonica Daday. — Kagerplassen near Leiden (p. D.). 

C. ares (O. F. M.). — Near the Hague, Utrecht and Vreeland 

D:D, 

C’. compressa (Koch). — Near the Hague, Utrecht and Vreeland, 
common (D. D., DE Vos); in a ditch at Bolsward (p. D.); 
pool of Langeraar (pE Lint). 

C. fabaeformis Fischer. — Near Leiden and Vreeland (pv. D.). 

C. hartwigi G. W. Miiller. — Near the Hague, Gouda, IJssel- 
stein and Vreeland, along the river Linge and in a rupture 
basin (,,doorbraakkolk’’) near Rijswijk, N.Br. (p. D.). 

C. hyalina (Br. & Rob.). — Scheveningen, Veur, Utrecht (p. D.). 

C. levanderi Hirschmann. — Kagerplassen (p. D.). 

C. lobipes Hartwig. — Zoeterwoude near Leiden (p. D.). 

C. marchica Hartwig. — Near the Hague and Vreeland (d. D.). 

C. neglecta G. O. Sars. — Near Leiden and Vreeland, in a ditch 
at Hichtum, Fr. (p. D.); harbour of Blokzyl, [Jsselmeer (R.). 
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C. parallela G. W. Miiller. — Zoeterwoude, Tienhoven, in a ditch 
near Gorssel, Geld. (p. D.). 

C. pratensis Hartwig. — Along the river Linge, in a ditch near 
Gorssel, Geld. (p. D.); lagoons on the North Holland coast 
of the IJsselmeer, harbour of Blokzyl (R.). 

C. protzi Hartwig. — Near Veur (d. D.); on the isle of Schouwen, 
in nearly fresh water (WAGENAAR HuMMELINCK leg., R. det.). 

C. rostrata Br. & Norm. — Near Zoeterwoude (p. D.); lagoons 
on the North Holland coast of the IJsselmeer (R.). 

C. sarsi Hartwig. — In the Biesbosch (p. D.). 

C. weltneri Hartwig. — Rather common in fresh and nearly 
fresh water. 


Genus Candonopsis Vavra, 1891 


C. kingsleit (Br. & Rob.). — Near the Hague, Leiden and Vree- 
land, along the river Linge (p. D.). 


Genus Paracandona Hartwig, 1899 


P. euplectella (Br. & Norm.). — Polder Veerstalblok near Gouda 
(R.). 


Genus Cyclocypris Brady & Norman, 1889 


C. laevis (O. F. M.). - Common in fresh and oligohaline waters. 
C. ovum (Jurine). — As the foregoing but less frequent. 


Genus Cypria Zenker, 1854 


C. exsculpta (Fischer). —- Near Utrecht, Zeist, Vreeland (p. D.); 
canal at Eerbeek, Geld. (R.). 

C. ophthalmica (Jurine). — Frequent in fresh and oligohaline 
waters. 

C. opht. var. subsalsa Red. — On the isle of Schokland, lagoons 
on the coast of the IJsselmeer (R.). 


Genus Physocypria Vavra, 1897 


P. kraepelini G. W. Miller. — In a lagoon named Hoogendiker- 
braak on the North Holland coast of the IJsselmeer (R.). 
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Subfamily: Ilyocyprinae 
Genus Ilyocypris Brady & Norman, 1889 


I. bradyi G. O. Sars. — Near Reeuwijk (p. D.); Zuidwillems- 
vaart (Romyyn). 

I. decipiens Masi. — Rather common in the IJsselmeer and 
certain lagoons along its coast (R.); in a rupture basin (kolk) 
near Rijswijk (N.Br.) (p. D.). 

I. gibba Ramdohr. — Near the Hague, Leiden and Gouda 

(p. D.); brooks in South Limburg (pe Lint); Zuidlaardermeer 
(Havinca); Zuidwillemsvaart (Romy). 


Subfamily: Cyprinae 
Genus Notodromas Lilljeborg, 1853 
N. monacha (O. F. M.). — Common in fresh water. 


Genus Cyprois Zenker, 1854 


C. marginata (Strauss). — Kagerplassen (p. D.); in a pool near 
Winterswijk (R.). 


Genus Cypris O. F. Miller, 1776 
C. pubera O. F. M. — Along the river Issel near Gorssel (p. D.). 


Genus Eucypris Vavra, 1891 


E. lutara (Koch). — Luntersche beek near Amersfoort (DE 
Lint); along the river Linge (p. D.). 

E. pigra (Fischer). — Zuidwillemsvaart (Romy). 

E. virens Jurine. — Near Amsterdam (R.); near the Hague and 
Leiden, along the river Linge and river IJssel near Gorssel 


(p. D.). 
Genus Cypricercus G. O. Sars, 1895 


C. affinis (Fischer). — Near Vreeland, along the river Linge 
(p. D.); common in ditches at Gorssel and in a pool near 
Winterswijk (R.). 

C. fuscatus (Jurine). — Common in fresh waters. 
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Genus Heterocypris Claus, 1892 


H. fretensis Br. & Rob. — Coast of the IJsselmeer at Spaken- 
burg, estuary of the river IJssel near Kampen (R.). 

H. incongruens (Ramdohr). — Ditch on the isle of Terschelling 
(De Lint); near Scheveningen and Zoeterwoude (p. D.) 
Wyster (BEYERINCK). 

H. salina (Brady). — Common in brackish waters. 


b 


Genus Dolerocypris Kaufmann, 1900 


D. fasciatus (O. F. M.). — Polder Veerstalblok near Gouda (R.). 


Genus Herpetocypris Brady & Norman, 1889 


H. chevreuxt G. O. Sars. — On the isles of Voorne and Ter- 
schelling (R. and pv. D.); coast of the IJsselmeer (R.). 
HZ. reptans (Baird). — Common in fresh waters. 


Genus Jsocypris G. W. Miiller, 1908 


I. priomena G. W. M. — Kager- and Loosdrechtsche plassen, 
Westeinder plas (p. D.); coast of the IJsselmeer; stomachs of 
ruffe (Acerina cernua) and perch (Perca fluviatilis), caught in the 
IJsselmeer, and in a lagoon near Kuinre, Overijssel (R.). 


Genus Cypridopsis Brady, 1867 


C. aculeata (Costa). — Frequent in brackish water. 

C. newtoni Br. & Rob. — Near Zoeterwoude, in a ditch at 
Hichtum (p. D.); IJsselmeer and lagoons along its coast (R.). 

C. parva G. W. M. - Estuary of the Issel near Kampen. (R.). 

C. vidua (O. F. M.). — Frequent and abundant in fresh and 
oligohalir.e water. 


Genus Potamocypris Brady, 1870 


P. variegata (Br. & Norm.). — On the isle of Voorne (HoFKER). 
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II. Fam. DARWINULIDAE 
Genus Darwinula Brady & Norman, 1889 


D. stevensoni (Br. & Rob.). — Zuidwillemsvaart (Romyn); near 
Vreeland and Leiden (p. D.); various lagoons on the coast 
of the IJsselmeer (R.). 


Ill. Fam. CyTHERIDAE 
Subfamily: Limnocytherinae 
Genus Limnocythere Brady, 1867 
L. inopinata (Baird). - Common in fresh and oligohaline waters. 
Subfamily: Cytherideinae 
Genus Cyprideis Jones, 1856 


C. litoralis (Brady). - Common in brackish, especially meso- 
haline waters. 
C. litoralis var. torosa Jones. — With the species but less frequent. 


Genus Cytheridea Bosquet, 1851 


C. angustata (Baird). — Northern part of the former Zuiderzee 
(R.); river Maas, Holland (Br. & Norm.). 


Subfamily: Cytherinae 
Genus Cythere O. F. Muller, 1785 


C. albomaculata Baird. — Easter Scheldt (p. D.). 

? C. navicula (Norman). — Estuary of the Meuse, Holland (Br. 
& Nor.). 

C. porcellanea Brady. — River Maas, Holland (Br. & Norm.). 


Genus Leptocythere G. O. Sars, 1925 


L. castanea G. O. Sars. — Zuiderzee, rare (R.); Easter Scheldt 
(psy 

L. pellucida (Baird). — Easter Scheldt (p. D.); river Maas, Hol- 
land (Br. & Nors.). 

? L. tenera (Brady). — River Maas, Holland (Br. & Nor.). 
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Genus Cytheromorpha Hirschmann, 1909 


C. fuscata (Brady). — Kinselmeer, North Holland, coast of the 
IJsselmeer at Diemen (R.); River Maas, (Br. & Norm.). 


Genus Metacypris Brady and Robertson, 1870 


M. cordata Br. & Rob. — Near Zoeterwoude and Vreeland 
(p. D.). 


Subfamily: Cytherurinae 


Genus Cytherura G. O. Sars, 1865 


C. angulata Brady. — River Maas, Holland (Br. & Norw.). 

C. cellulosa (Norman). — As before. 

C. gibba (O. F. Muller). — Rather common in mesohaline 
waters. 

C. nigrescens (Baird). — River Maas, Holland (Br. & Norm.). 

C. sella G. O. Sars. — As before. 

C. striata G. O. Sars. — As before. 


Subfamily: Loxoconchinae 


Genus Loxoconcha G. O. Sars, 1865 


L. emelwardensis Red. — Isle of Schokland and else in the former 
Zuiderzee. (R.). 

L. gauthiert Klie. — Isle of Schouwen, rather frequent in meso- 
haline water (WAGENAAR HUMMELINCK leg., R. det.). 

L. impressa (Baird). — Zuiderzee, mesohaline ditches in North 
Holland (R.); Easter Scheldt (p. D.). 

? L. viridis (O. F. Muller). — River Maas, Holland (Br. & 


Nor«.).?) 
Genus Cytheropteron G. O. Sars, 1865 


C. depressum Br. and Norm. — River Maas, Holland (Br. & 
Nor«.). 


Subfamily: Xestoleberinae 
Genus Xestoleberis G. O. Sars, 1865 


X. aurantia (Baird). — Rather common in mesohaline waters. 


1) Most probably L. impressa (Baird). 
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Subfamily: Paradoxostominae 


Genus Paradoxostoma Fischer, 1855 


. ensiforme Brady. — River Maas, Holland (Br. & Norm.). 
. normani Brady. — Easter Scheldt (p. D.). 
. variabile (Baird). — River Maas (Br. & Norm.). 


Ue w od 


Genus Sclerochilus G. O. Sars, 1865 


S. contortus (Norman). — As before. 


Genus Paracytherois G. W. Miiller, 1894 
P. flexuosa (Brady). — As before. 


Genus Cytherois G. O. Sars, 1865 
C. fischeri G. O. Sars. — Easter Scheldt (p. D.). 


REMARKS 


Some of the species recorded by BRapy and NorRMAN seem 
to be doubtful: they are denoted by a ?. The remaining are 
for the greatest part known as occurring more or less abun- 
dantly in Central Europe and on the British Isles. Two of 
them however deserve special consideration. 

Isocypris priomena. — The occurrence of this handsome Ostracod 
is of considerable interest since it has not previously been 
recorded from Northwestern Europe. It was first described by 
G. W. MiiLver (1908), who found a single 2 in material 
collected near Simonstown (South Africa). Males were absent. 
A more detailed description, based on specimens raised from 
dried mud taken at Green Point Common and Klipdam near 
Kimberley (South Africa) has been published by G. O. Sars 
(1924). Most of the specimens examined were of the female 
sex, but he has also succeeded in finding some few males. 

In the year 1927 a new species, Jsocypris arnoldi, was recorded 
by Dusowsky. He too had no more than a single @ at his dis- 
position, found in an affluent of the river Don (Ukraine). 
A critical examination of the author’s description and figures 
however convinced us that DuBowsky’s form has to be referred 


to MUuLLER’s J. priomena, a view which was also suggested by 
G, O. SARS. 
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We obtained this easily recognizable little Ostracod from 
various localities (vide supra), both juvs. and adults, and 
chiefly from weak oligohaline waters. Although they are by no 
means abundant they must occur locally in rather dense swarms, 
since the senior author has found them in considerable numbers 
among the stomach contents of young fishes caught in the 
TJsselmeer. 

We are inclined to consider the occurrence of this species 
in the three widely separated localities mentioned before as 


Isocypris priomena G. W. MUuLiER, @.-—Oude Kuinder Kolk (Overijssel). 
: July 1938. — X 55. 


a new case of discontinuous distribution, not uncommon among 
aquatic animals. In our case perhaps we have to look at the 
storks as transferring agents. 

The occurrence of Loxoconcha gautheri in our brackish waters 
is of no less importance. It was first recorded by GAUTHIER 
(1928) from brackish estuaries near Bone (Tunesia) sub nom. 
Cythere spec. and in extenso figured by the author but without 
any description. Afterwards Kime (1929), who previously 
collected the same species in Northern Germany, described it 
fully and added some new figures. In our samples it was by 
no means rare and probably further investigations will show 
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that Loxoconcha gauthieri belongs to the fauna of many other 
mesohaline localities. 


Utrecht 


Scheveningen 


December 5th 1939. 
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CHIROSTYLUS-ARTEN GESAMMELT VOM DAMPFER 
GIER IN DER JAVA-SEE 


VON 


A. J. VAN DAM. 


ZOOLOGISCHES LABORATORIUM AMSTERDAM. 


(Mit 3 Abbildungen.) 


Von der Gattung Chirostylus sind zwei Arten vom Dampfer 
Gier in der Java-See gesammelt. Eine der Arten, Chirostylus 
paucispinosus, ist neu. Die andere, Chirostylus ciliatus van Dam, 
war schon von der Siboga-Expedition gesammelt. 

Nach der Beschreibung der neuen Art und einigen kurzen 
Bemerkungen iiber Ch. ciliatus, folgt eine Bestimmungstabelle 
der zwolf bis jetzt bekannten Chirostylus-Arten. 


Chirostylus paucispinosus n. sp. 


Gier, No. 14, Exp. 12, 21-12-1908. 

0°54'.5 S., 117°43'.5 O., 83 m., Id’. 

Durch die fast vdllig unbewaffnete Oberflache des Riicken- 
schildes ahnelt sich diese neue Art dem Chirostylus laevis 
Henderson. Von den sieben Dornen, die dort diese Oberflache 
zieren, sind hier aber nur zwei vorhanden, namlich ein Paar 
Gastralstacheln, so dass die beiden Arten unter sich sogleich 
zu unterscheiden sind. 

Das Riickenschild ist glatt und glanzend. Von den ver- 
schiedenen Regionen ist nur die Gastralregion miassig stark 
emporgewolbt und dadurch von den umliegenden Regionen 
deutlich abgegrenzt. Hinter der Gastralregion liegt die Cervical- 
furche, welche wie ihre beiden Sulci ziemlich gut angedeutet ist. 

Vorne tragt die Gastralregion links und rechts je einen langen 
schlanken, nach vorne gebogenen Stachel, dessen Spitze bis 
iiber den Augenstiel vorwarts ragt. 

Das Rostrum ist distal schlank und stilettformig, die Spitze 
ist nicht aufwarts gebogen, sondern geradeaus nach vorne 
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gerichtet und ragt etwas weniger weit vorwarts als das vordere 
Ende des Augenstieles. Der proximale Teil des Rostrums ist 
stark verbreitert, die dorsale Oberflache dieses Teiles ist drei- 
eckig und wird hinten von der emporgewélbten Gastralregion 
deutlich abgegrenzt. 

Der Seitenrand des Rostrums setzt sich links und rechts in 
den schwach konkaven Augensulcus fort, der unbewaffnet 


Abb. 1. Chirostylus paucispinosus n. sp. Riickenseite x 5.6, 
Abb. ta. Riickenschild x 8. Abb. 15. Sternax 8. Abb. Ic. Das 
dritte und vierte Sternum mit Coxa des Chelipeden x 24. 
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endet und kaum merklich in den seitlichen Vorderrand des 
Riickenschildes iibergeht. 

Wiewohl ein deutlicher Seitenrand am Riickenschilde nicht 
ausgebildet ist, méchte ich den Stachel am lateralen Ende des 
Vorderrandes des Riickenschildes dennoch Anterolateralstachel 
nennen. Dieser Stachel ist massig gross und liegt in einem 
tieferen Niveau als die iibrigen Stacheln am Seitenrande des 
Riickenschildes. 

Von diesen Dornen am Seitenrande des Riickenschildes ist 
der vordere ein grosser schlanker, nach vorne gerichteter 
Stachel, dessen proximaler Anfang etwas vor der Querlinie der 
Anfangsstellen der Gastralstacheln liegt. 

Weiter hinterwarts folgen am lateralen Rande erst ein grosser 
schlanker Stachel, noch vor dem hinteren Sulcus der Cervical- 
furche und hinter diesem Sulcus ein kleiner Stachel, der rechts 
kaum angedeutet ist, und dahinter wieder zwei lange schlanke 
Dornen. 

Weiter ist die dorsale Oberflache des Riickenschildes un- 
bewehrt. 

Der hintere, stark vorgewolbte Teil der Seitenflache des 
Riickenschildes, der von der dorsalen Seite wahrnehmbar ist, 
ist unbewafinet; der vordere Teil ist etwas weniger vorgewolbt, 
tragt einige Doérnchen und ist von der dorsalen Seite her nicht 
sichtbar. 

Samtliche Segmente des Abdomens sind unbewehrt. 

Die Sterna sind jedes fiir sich etwas gewolbt und deshalb 
durch eine leichte Einsenkung der Oberflache von einander 
getrennt. Die ventrale Oberflache des Sternums der Ausseren 
Maxillipeden zeigt median eine konkave Aushohlung, die 
hinten und seitlich, ziemlich scharf, durch eine halbkreisformige 
Grenzlinie von der tibrigen flachen Oberflache abgegrenzt ist. 

Der Vorderrand dieses Sternums zeigt in der medianen Aus- 
hohlung der Oberflache zwei neben der Medianlinie stehende 
Dornchen. Links und rechts von diesen Dérnchen zieht der 
Vorderrand schrag vorwarts, zeigt noch einige mikroskopisch 
kleine Unebenheiten und noch ein winziges Doérnchen, nahe 
seinem lateralen Ende, und endet in ein grésseres Dornchen 
an der Grenze von Vorderrand und Seitenrand. Der Seiten- 
rand ist konkav um die Anfangsstelle des dritten Maxillipeden 
ausgebogen und endet in eine vorspringende Spitze. 

Am Seitenrande des Sternums der Chelipeden steht halb- 
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wegs ein starker hoch vorspringender Dorn; das hintere Ende 
des Seitenrandes ist an der Stelle des Gelenks stark vorgezogen. 

Die Seitenrander der Sterna fiinf und sechs sind gleichfalls 
halbwegs und am hinteren Ende vorgezogen, sie tragen aber 
keine Stacheln. 

Die Oberflache samtlicher Sterna ist glatt und glanzend. 
Eine mediane Langsfurche der Sterna 4-7 ist vorhanden. 

Die Augen sind lang und schmal. Der Stiel ist in der Mitte 
etwas eingeschniirt. Die Cornea ist kurz und nicht viel breiter 
als der Stiel. 

Die Antennula ist sehr lang und stark, der Stiel ragt, wenn 
er vollig ausgestrekt ist, sehr viel weiter vorwarts als das Auge. 

Die Antenne ist zart und kurz. Der Stiel reicht nur wenig 
weiter nach vorne als das Auge. Die Schuppe ist sehr schlank, 
stilettformig, ihre vordere Spitze reicht bis zur Halfte der 
Cornea. 

Der basale Teil der Antenne tragt distal, lateral von der 
Schuppe, noch einen kleinen schmalen Stachel. 

Nur der linke Scherenfuss ist dem Tier erhalten, dieser ist 
sehr lang und schlank. Merus und Carpus sind ihm gebrochen, 
es ist aber nichts verloren gegangen. 

Die Coxa zeigt ventral, proximal, zwei spitze Hocker, die 
den hinteren Fortsatz des Sternumseitenrandes umereifen. 
Distal tragt die Coxa medio-ventral und dorso-lateral einen 
deutlichen Stachel. 

Das Ischium zeigt ausser einigen distal stehenden Stacheln 
noch einen dorsolateralen Stachel in der vorderen HAalfte und 
eine medio-ventrale Reihe von grossen Stacheln. 

Merus, Carpus und Propus tragen sieben solcher Langsreihen 
von Stacheln. Die Dornen am Propus sind bedeutend kleiner 
als die von Merus und Carpus. Die beiden Finger sind lang 
und schlank und aussen vdllig glatt. Sie tragen einige lange 
Haare. Der bewegliche Finger zeigt am Innenrande der Schere 
proximal einen grossen Hécker, der von zwei etwas kleineren 
Héckern am Innenrande des unbeweglichen Fingers ein- 
geschlossen wird. 

Das Ischium der Pereiopoden 2-4 tragt dorsal einen Dorn. 
Der Merus zeigt eine dorsale longitudinale Reihe grosser 
Dornen. Der Carpus ist unbewehrt. Der distale Teil des Propus 
und des Dactylus tragen lange diinne Haare. Der Propus zeigt 
in seinem distalen Teil ventral eine Reihe von schlanken stilett- 
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formigen Stacheln. Der Dactylus tragt ventral cine Reihe 
starker Stacheln. 


Masse: 
Lange des Riickenschildes mit Rostrum 3.5 mm. 
Breite des Riickenschildes 2.4 mm. 
Lange des linken Scherenfusses 21 mm. 
Lange der Palma des Scherenfusses 5 mm. 
Lange des Dactylus des Scherenfusses 3 mm. 


Chirostylus ciliatus van Dam. 


vaAN Dam, 1933, p. 12, f. 17, 18, 19, 20. 

Gier No. 12, Exp. 2, 3-10-1908. 

5 20 -&.,) F24°34'-O., 94236 m., Ic’. 

Das Mannchen von der Java-See stimmt im allgemeinen mit 
der Beschreibung des weiblichen Siboga Exemplars iiberein. 
Nur gibt es einige kleine Abweichungen in der Bewaffnung, die 
ich hier teilweise erwahnen méchte. 

Ausserdem ist das Rostrum verhaltnismassig kiirzer. Da es 
viel stumpfer endet als bei dem Siboga-Exem lar, vermute ich, 
dass die Spitze abgebrochen ist, wiewohl 
keine deutliche Bruchstelle zu sehen ist. 

Die Gréssenverhaltnisse aller ibrigen 
Organe, wie Augen, Antennulae, 
Schuppe und Stiel der Antenne stim- 
men unter sich und mit der Lange 
des Riickenschildes ganz gut iiberein. 
In meiner Beschreibung 1933 habe ich Abb. 2. Chirostylus ciliatus 
die Lange dieser Organe mit der des van Dam. Hinterer Teil 
Rostrums verglichen. Diese Aufgaben es _Riickenschildes und 

: < : vordere Segmente des Ab- 
sind fiir dieses abgebrochene Rostrum rss 
natiirlich nicht richtig. Aus der Abb. 

17, 1933 ist aber ihr gegenseitiges Grdéssenverhaltnis gut zu 
ersehen. 

Das Rostrum tragt hier symmetrisch links und rechts langs 
des Seitenrandes vier Dornen, von welchen der vordere und 
der hinteie die grésseren sind. 

In der Beschreibung 1933 steht S. 13: ,,Das 7 Sternum zeigt 
an seinem Vorderrande links und rechts eine Reihe von winzigen 
Dornchen’’. Fiir das Siboga- wie fiir das Gier-Exemplar gilt, 
dass dies fiir die Sterna 5-7 der Fall ist. 


foe 
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Weitere Unterschiede scheinen mir von untergeordnetem 


Wert zu sein. 


Nur mochte ich, weil er mir jetzt gerade auffallt, einen Fehler 


Abb. 3. Chirostylus formosus 
Milne-Edwards. Ruckenschild 
mit Andeutung der Regionen. 
1. Gastralregion, links und 
rechts davon die Hepatical- 
region. 

2. Cardialregion. Vor der 
Cardialregion liegt die Cer- 
vicalfurche, welche sich links 
und rechts fortsetzt in seine 
beiden Sulci. Zwischen den 
beiden Sulci liegt die vordere 
Branchialregion. 

3.  Postcardialregion. Links 
und rechts davon die Bran- 
chialregion. Die Begrenzung 
der Gastralregion und die 
Seitengrenzen der Postcardial- 
region sind von einer ge- 
strichelten Linie angegeben. 


korrigieren in der Zeichnung 17,1933. 
Dieser ist mir wahrscheinlich wegen 
des unregelmdssigen Standes der 
Stacheln, damals nicht aufgefallen. 

Das erste Abdomensegment tragt 
in der Medianlinie einen Stachel. 
Das zweite Segment zeigt vier Dor- 
nen in einer Querreihe. Das waren 
nur die grésseren Dornen, die ich 
damals nannte, zwei kleinere, mehr 
seitlich in der Querlinie, und zwei 
kleine Dornen hinter den zwei 
grésseren mittleren der Querlinie 
habe ich damals nicht erwahnt. 
Die beiden seitlichen Dornen und der 
rechte dieser zwei hinteren kleinen 
Dornen sind aber wohl abgebildet 
und letzterer ist sehr viel grésser 
gezeichnet als er es verdient. 

Die Bewaffnung des zweiten Ab- 
domensegmentes ist véllig symme- 
trisch, wie aus der Abb. 2 ersichtlich 
ist. Nur hat durch Beschadigung 
einer der grésseren Dornen bei 
dem Siboga-Exemplar einen schiefen 
Stand erhalten. 


Bevor ich die Bestimmungstabelle 
folgen lass, méchte ich erstin Abb. 3 
genau angeben, wie ich mir die ver- 
schiedenen Regionen des Riicken- 
schildes zu unterscheiden gedenke. 
Speziell in Bezug auf den hinteren 
mittleren Teil, den ich Postcardial- 


region nennen werde, wahrend er friiher von einzelnen Autoren 
zu den Branchialregionen gerechnet worden ist. 
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BESTIMMUNGSTABELLE 


der bisher bekannten Chirostylus-Arten. 


I. Abdomen unbewehrt. 
1. Keine Cardialstacheln 
a. Ein Paar Gastralstacheln 


a. Ein Paar Branchialstacheln; Rostrum fehlt 
; Ch. dolichopus Ortmann. 


6. Keine Branchialstacheln; Rostrum vorhanden 
Ch. paucispinosus van Dam. 


6. Ein medianer Gastralstachel und zwei Paare von 
Gastralstacheln Ch. laevis Henderson. 


2. Cardialstacheln vorhanden 


a. Vier mediane Gastralstacheln 


Ch. spinifer Milne—Edwards. 


6. Nur ein medianer Gastralstachel 
Ch. sternoornatus van Dam. 


II. Nur das sechste Abdomensegment ist bewaffnet 
Ch. valdiviae Balss. 


III. Mehrere Abdomensegmente sind bewaffnet. 


1. Von den groésseren Cardialstacheln gibt es ein medianer 
Ch. ciliatus van Dam. 


2. Grdssere Cardialstacheln gepaart 


a. Ausser einem Paare von grésseren Cardialstacheln 
noch ein Paar von kleineren Stacheln und ein 
kleiner medianer Stachel 


a. Postcardialstacheln: zwei Paar von grossen Sta- 
cheln, ein Paar von kleinen Stacheln und ein 


kleiner medianer Stachel 
Ch. formosus Milne—Edwards. 


(6. Postcardialstacheln: Nur ein kleiner medianer 
Stachel Ch. milne edwardsi Henderson. 
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b. Nur gepaarte Cardialstacheln 


a. Ein Paar von Cardialstacheln 
Ch. investigatoris Alcock and Anderson. 


6. Zwei Paare von Cardialstacheln 


6,. Nur ein medianer Gastralstachel 


Ch. defensus Benedict. 


,. Von medianen Gastralstacheln gibt es zwei 


grésseren und ein kleiner Stachel : 
Ch. hendersont Alcock and Anderson. 


In der Siboga-Monographie 119, 1933, p- 38, ist eine voll- 
standige Liste der Literatur mit Erwahnung von Paginae und 
Figuren aufgezahlt. 

Hier folgt nur die fiir die Zusammensetzung vorstehender 
Tabelle beniitzte Literatur. 
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INTRODUCTION 


Dr. J. VeRwey, director of the Zoological Station at Den 
Helder, directed my attention to the fact that the length of the 
shell, the distance of the growth rings on the latter, as well as 
the density of population of the common cockle, Cardium edule, 
on the sandflats opposite the Zoological Station at Den Helder, 
differed from place to place. He supposed that it might be 
possible by studying these differences in relation to environment 


ip 
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to get some insight into the question of what factors would be 
favourable or unfavourable to Cardium. I decided to take this 
subject in hand. 

Literature on this matter is rather scarce and almost entirely 
consists of general remarks based on more or less casual obser- 
vations. Definite facts relate to growth and density of population 
only (WALTON 1919, OrToN 1926, WRIGHT 1926, STEPHEN 
1930). THAMDRUP’s and to a certain extent WOHLENBERG’S papers 
excepted, literature gives hardly any details as to the relations 
of growth and density of population to physical and chemical 
environmental conditions. My own work in this latter respect 
was limited to observations about bottom-structure and tidal 
influence, factors which seemed both approachable and important 
as they may indirectly give an insight into current- and food 
problems. 

The work was done in spring and summer 1937 and completed 
by observations made in the summers of 1938 and 1939. To avoid 
onesided conclusions the observations were not limited to the 
Zuidwal alone, but also extended to some other localities. 

Other work, military duties and the hope of collecting further 
data prevented me from sooner publication. 

I am greatly indebted to Dr. J. VERwey for his suggesting 
the subject, his steady interest in the work and his valuable 
criticism during the composition of this paper. 


METHODS 
Collecting 


As a starting point it was necessary to ascertain the distribu- 
tion of Cardium on the Zuidwal flats (for situation of the locality 
see I fig. 1). To facilitate the work there, the Zoological Station 
has divided the flat into a number of quadrants of 200 X 200 m., 
marked by concrete poles at their angles. These poles are placed 
in rows running parallel to a stone dam, the so called Vangdam, 
against which the flat has gradually grown up. This dam has 
been built to press as much water from the ingoing and outgoing 
tide as possible through the harbour, to prevent the latter from 
silting up. The rows are indicated as A, B and G and consist 
of 9, 8 and 7 poles respectively (see fig. 3, p. 165). 

‘The density of the Cardium-population was determined by count- 
ing the numbers of Cardium within square areas of 1 m? or !/, m2, 
within a distance of 5 m from each pole. The size of the squares 
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was chosen in accordance with the numbers and sizes of the 
cockles; where they were numerous (more than about 200 per m2) 
usually three times 1/, m? was examined; where the number was 
less, several m? were examined as a rule. For instance near 
C 2, where the population was very thin, 12 m? were examined. 


sr . | 
ZOOL. 
STATION 


Fig. 1. Situation of the investigated localities in the 
Wadden-sea. 


I. Zuidwal. 
Ti. Bank in Achteruit. 
IJI. Staart van Schieringhals. 
IV. De Mok. 
V. Noordgat. 
VI. Noordvaarder. 
VII. Sluice of the Balgzand-canal. 
VIII. Banks behind Vlieland. 
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As the numbers change from one place to another it is impos- 
sible to obtain constant mean values. The differences in numbers 
‘from samples from one and the same place generally amounted 
to 20-40 % of the mean value or less, but sometimes to 50-100 % 
of this value. 

By using the method described, however, any large errors 
caused by small accumulations of animals were sufficiently 
avoided. = 

Searching was done by digging up the square areas and 
passing them through a sieve, or rooting the cockles up by hand. 
Sifting was preferred at places with a dense population, grab- 
bling when few individuals were present. The last method is 
no less accurate than sieving when it is done systematically and 
when there are no individuals smaller than + 1 cm. 

The cockles collected from the squares were counted, divided 
into yearclasses and measured in order to determine the per- 
centage of each yearclass in relation to the population and also 
the mean length of each yearclass. In connection with this, 
care had to be taken that collecting was very thorough. As the 
bigger cockles are always found first, they would be present in 
the sample in a relatively greater number than in the bottom. 
The number of cockles of each yearclass was not always sufficient 
to determine exact mean measures for their length. On the 
other hand, the number of cockles of one yearclass sometimes 
was so great that it was of no use to measure them all. In these 
cases I divided this quantity in two equal parts and measured 
only half the available number (columns with x2 in table II). 
In order to give an idea of the accuracy of the mean measures, 
table I gives not only the numbers and measures mentioned, 
but also the numbers from which the means have been deter- 
mined. As a measure I took the greatest length. 


Division in yearclasses 


It is known that after a free swimming stage, according to 
Orton (1927) lasting from about a fortnight to one month, 
the spat settles on the bottom. In 1937 this settling began on 
the Zuidwal in the first half of June and the same time is given 
for the cockles on Skallingen (Danish Westcoast) in 1934 
(THAMDRUP, 1935, Pp. 39). Before the winter the young cockles 
—in southern England (Orron, 1927) as well as in Holland—may 
reach a length of up to about 23 mm. During the coldest months 
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rig. 2 From top to bottom: Yearclass °36, collected at B 8 

on April 16, °37. Note the white margin. Further the year- 

classes °36, °35, °34, °33 and °32, collected at A 9, on March 30, 
1937. The lines indicate the winterrings. 
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growth is practically stopped. From the last part of March or 
the beginning of April onward these young cockles show a 
white margin of newly formed shell, clearly contrasting with 
the older part (fig. 2, pl. V, top row). The part grown in winter, 
which is very narrow, is now shown as a so called winterring. 
As every winter such a ring is formed the age of the cockle is 
easily determined. 

Orton has shown, however, that each more or less important 
disturbance of the cockle’s normal life, e.g. a short period of 
life outside the water, may result in the formation of a ring. 
Also a very long low tide, coinciding with high or low tempera- 
ture, may cause a ring. Generally speaking winterrings are more 
distinct than these secondary rings. The latter may cause however 
a good deal of trouble and especially at the high situated locali- 
ties, where the time of exposure is long, they often make it 
impossible to determine the age of the cockles. When no 
such difficulties occur, a cockle showing one growth ring is in 
its second summer, with two rings in its third, with three rings 
in its fourth, etc. (compare fig. 2). 


Determination of grainsize and amount of organic material in the bottom 


As the grainsize of the sand in an area like the one under 
consideration depends for a good deal on the mean current 
velocity and as the latter, as well as the structure of the sub- 
stratum singly may influence growth and density of population, 
grainsize determinations of the bottom-sand were considered 
important. 

The Zoological Station for these grainsize determinations 
makes use of VAN VEEN’s sedimentation meter, which has been 
designed by Dr. vAN VEEN for the researches of the “Studie- 
dienst van de Rijkswaterstaat”’ (see VAN VEEN, 1936, p. 165-167) 
and allows of accurate grainsize determinations of sand samples 
in a very short time. It consists of a long zinc-pipe, conical at 
its lower end and passing here into a glass tube which at its 
lower end is closed by a cork. The length of the whole pipe is 
+ 2m, the diameter + 1 dm, the length of the glass tube 
+3 dm, diam. + 2 cm. The apparatus is filled with seawater, 
and bottomsamples, always as far as possible of the same volume, 
are shaken out into it at the upper end. The sinking sand 
accumulates in the glass-tube on the cork. On a sheet of graph- 
ical paper behind the tube, the height of the sandcolumn is 
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noted every 15 sec. after throwing the sand into the apparatus. 
This is continued for 300 sec. Through the kindness of Dr. 
VAN VEEN the Zoological Station had access to the table giving 
the relation between grainsize and sedimentation time of 
sandgrains before this table, which forms the most valuable 
part of the apparatus, had been published. 

To be able to judge the quantity of very light material in the 
bottom-samples, the sandcolumn formed after sedimentation of 
the sand in the apparatus was not removed at once, but only 
after 12 hours. There could be distinguished then in the column 
sedimented in the time after the first 300 sec. a lower part of 
very fine sand and clay and an upper part of a more flocky 
nature. The amount of this flocky material may be considered 
an average measure for the quantity of detritus (see p. 182). 
Since Cardium is not able to collect its food from the bottom, 
as Scrobicularia and Macoma, it is dependent upon the suspended 
organic matter in the water and my opinion was that it must 
have little food at places where, through lack of flow, the flocky 
material settles, so that there might be some relation between 
growth and the quantity of flocky material in the bottom. 

The samples were collected from the upper 3 cm of the bottom 
and preserved against development of microorganisms by adding 
carbolic acid, if they were to be preserved for longer than one 
week. Before bringing them into the sedimentation apparatus, 
they were thoroughly mixed. Part of the sample was then 
measured in a cup, in which the material was slightly pressed 
together, to remove as much water as possible. The contents 
of the cup were then stirred up again in a glass of water and 
thrown into the apparatus. Two determinations were made of 
each sample and the curves (see p. 173) drawn through the 
averages. ‘T’o spare time the quantity of flocky material, however, 
was measured only once. 


Time of submersion 


Another factor to which attention was paid was the time of 
submersion of the different parts of the flat. It was determined 
by controlling the rising and falling water and noting its margin 
nearly every half hour in relation to the concrete poles. Such 
observations were collected on three different days, both for 
the rising and falling tide, and the mean values for the duration 
of submersion near each concrete pole calculated. Curve IV 
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fig. 7 gives the mean time of submersion near each pole so 
obtained, whereas fig. 9 and 10 demonstrate the way in which 
the water retires from and overflows the flats (see also p. 173). 


OBSERVATIONS 
A. Kuidwal 


All the data concerning density of population and growth 
are given in table I, This table has been partly mapped out in 
fig. 3-6. The black points in these figures represent the concrete 
poles. The figure placed above these points denote the number 
of cockles per m? found near that pole. The figures placed below 
these black points denote the mean length for the cockles of 
the different yearclasses near that pole. All measures given in 
table I relate to the length of winterring 1936-1937 and not 
to the greatest possible length of the shell. The differences in 
length, due to measuring in different months of the summer 
season, have therefore no influence on the figures for mean length. 

Table II shows the numbers of individuals of a given measure 
of each yearclass, as found in the samples near each pole. So, 
table I has been partly calculated from table II. 


Density of population 


We see from table I and fig. 3 that the points A4, A5, A6, 
A 7, A 8, Brand B 8 are most densely populated. A favourable 
zone seems to run across the sands including the poles A 6, B6, 
and C6, for these poles have, apart from the great numbers 
near B 1 and B 8, the highest numbers of resp. the A, B and C 
row. Further it is evident that C 3 is populated thinnest, that 
decreasing densities are shown to the periphery of the sands, 
but that also the highest situated localities have a thin population. 

If we pay attention to the different yeargroups which together 
form these total numbers, it is striking that especially two 
yearclasses form these numbers, namely those of the years 1936, 
(without a ring) and 1934 (with 2 rings). See fig. 6 and fig. 4. 
Yeargroup 1935, on the other hand, is much less numerous 
and is everywhere present in small numbers, only A 4, A 6, 
B 2 and C 1 having a population of this group worth mentioning. 
See fig. 5. 

Thus, 1935 was a bad cockle year, at least on the Zuidwal. 
1934. must have been an especially good year for Cardium, 
the more so, since, in the course of time, many individuals of 
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this yearclass will have died. The yeargroups 1933 and °32 are 
represented almost everywhere, but in small numbers. It is 
often impossible to distinguish them from each other. 

In table I, on the lines marked with a “‘?” in the first column, 
the number of cockles of which it was impossible to ascertain 
the exact number of winterrings (this being very irregular) is 
given. The percentage of these individuals decreases from the 
the higher to the lower parts of the flats; for this reason the 
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Fig. 3. Cardium population per m? at the investigated points of the Zuidwal. 
Fig. 4,5 and 6. The same for the yearclasses 96, 35 and ’34 separately. The numbers 
under the black points denote the mean sizes. ' 

Fig. 3a, 4a, 5a aud 6a. These figures serve to make the results, denoted in fig. 3» 455s 
and 6, visible at a glance. Each black point in these figures corresponds with 10 
cockles per sq. meter. The numbers of points corresponding with the density of 
population per sq. meter are distributed over quadrants of 200 x 200 meter round 
each station. This gives only a rough estimate of the real distribution of the cockles, 
as only the numbers close to the concrete poles are taken into consideration 
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TABLE IIc 
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x 2 at the top ofa column means that only half these numbers were really measured 
(see page 170). 

The cockles with 3, 4 and more winterrings have been brought in one column, if 
their numbers were very small or if it was difficult to distinguish them. 

“I”? indicates the columns of cockles with one very small ring. 


age even of the majority of cockles could not be determined. 
Further it is evident that those places with many cockles of 
1934 have also many cockles of 1936. Exceptions are A 4 with 
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many °34 and almost no ’36 cockles and especially B8 with 
an enormous number of animals born in 1936 and almost 
no °34 spat. 

The scarcity of the yeargroup ’36 near A 4. may be due to 
the extension of the area with musselbanks during the last years. 
The spatfall of ’37 too was a slight one at this place (see p. 176). 

We may conclude then that, with regard to the density of 
cockles, some parts of the flats are in all probability more 
favourable to Cardium than others. 


Average sizes 


Before discussing the mean values for length of the different 
yearclasses given in table I and fig. 3-6, the following general 
remarks about growth should be made. 

When we want to draw conclusions about the mean length 
of the shell of a given yearclass in relation to the conditions 
of life at the place where it was collected, only the older year- 
classes are useful. If the time of settling of the majority of the 
spat is not the same for the different parts of the flats, this will 
be expressed in local differences in the mean sizes, especially 
of the younger animals. The older the latter grow, however, 
the more this difference in length, due to a different time of 
settling of the spat, will give place to a difference in length 
caused by differences in local conditions. This may be shown 
by the observation of OrTon (1927), who found that the early 
and the late spat of 1919 during its first winter showed a differ- 
ence in length of 4.9 mm whereas summer 1921 it had diminished 
to 0.2 mm. 

When now we examine the figures for mean length of the 
different yearclasses, we must omit those for the classes 1932 
and 1933, as they are represented in too slight a number to be 
of any value in this respect. Besides, they are not always clearly 
distinguishable. 

Looking at the length of yearclass 1934, which is the most numer- 
ous of the older yeargroups, it is obvious that the smallest average 
lengths are found on the higher part of the flat. This holds for 
all three rows of poles, especially for the animals near A 2, 
A3, A4, B1, Bg and Cr. A regular increase in length from 
West to East is especially striking in the A row (fig. 7 graph V). 
Further the animals along the A row are smaller than those 
along the B and C row. There is, however, a middle zone (poles 
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A 5, B4, C4) with animals which are bigger than those east 
and west of them. 

The animals of 1935 are less valuable in this respect, as they 
are less numerous and, moreover, settled more recently. In this 
yeargroup too, however, the smaller cockles occur on the higher 
part of the flat, and the average length of the cockles along the 
A row is smaller than that along the B and C rows. 

The yearclass 1936, representing animals of only one year old, 
is still less valuable in this respect, notwithstanding its numerous- 
ness. If we leave out of account, however, both the high average 
lengths of A2, A3, A4 and Bi and the mean values given 
for C1, B2 and Bg as mentioned in the second places below 
the black points in fig. 4 we may state the same increase in 
length from high to low situated localities. 

So it is shown—most convincingly in yearclass 1934—that the 
length of Cardium is very different on different parts of the flats 
and for reasons mentioned above this cannot be due to the 
time of settling of the spat. It is obvious that more or less favour- 
able conditions of growth are the cause of these differences. 

When we finally compare density of population and mean 
size of the shell, it is evident that the localities with best growth 
need not be the most densely populated ones. When leaving out of 
account the cockles near B8, we find the greatest densities along 
the A row and the largest average sizes along the B and C row. 


When examining the youngest yeargroup and when taking into consider- 
ation the unfavourable growth conditions on this part of the flat, it attracts 
attention that the mean length of the cockles near A2, A3, A4 and Bi 
is extremely high. Further table II shows, that the columns giving the num- 
bers for length of the o groups of C 1, B 2 and B 8 are all very long in compar- 
ison with the o group columns for the other poles. This great length of the B 2 
and B 3 columns is due to lengthening of the columns in the range of high 
sizes and in the C 1 column in the range of low sizes. When I closely examined 
the larger individuals of the o groups of these places, I found that the majority 
had a small ring close the top. This ring measured maximally 8 mm, but 
it generally was smaller and often partly worn away. *) 

So, in the group of individuals with no winterring we apparently can 

distinguish a group of larger individuals with often a very small ring, em- 
bodying about 1/, of the o group population of B 2, 1/, of B 3, 4/s of the 
o group of C1 and the entire 0 group of Ag, A3, A4 and Br. 
') In table II the cockles with this small ring are brought in a special 
column, marked with: I. The numbers given jn the lines marked with “0?” ’ 
in table I, however, enclose also the individuals of this size group, on the 
shells of which no rings were visible. 
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There are two reasons to suppose that this group does not belong to the 
1936 spat, but that it represents a very late spat of 1935: 1. The average 
length of our group of large individuals, at the place with its most favourable 
growth conditions (at B 3), nearly corresponds with the maximum length 
of the o group as given by ORTON (1927). This place, B 3, is, however, judging 
from the length figures for yearclass 1934, rather unfavourable for growth 
when compared with other parts of the Zuidwal and much less favourable 
for growth than the localities where Orton found his maximal growth. 
This excludes the possibility of this being 1936 spat (see also p. 176). 
2. STEPHEN (1930) mentions that on the Hunterston Sands the small cockles 
appeared in the beginning of August and that they reached a winterlength 
of 6 mm. The first winterring was faint and not clearly visible, the first well 
marked ring being the second winterring. This is in accordance with our 
case. See also p. 000. 


Grainsize of the sand and amount of ““flocky material” in the substratum 


As was already stated under Methods, grainsize determinations 
of the sand together with determinations of the amount of 
flocky material present in the surface layer, were considered 
important, especially because of their dependence on current 
velocities. And the current velocity is an indirect measure for 
the quantity of food. The results of these determinations are 
given in the curves I and II of fig. 7. 

Curve I gives the height of the sand column which settled 
within 120 sec. Within this time material with a grainsize of 
126 » sinks. The percentages to the right denote the quantity 
of sand of more than 126 uv in relation to the total quantity 
of the sample. Each point of the curve relates to a sample of 
surface sand near each of the concrete poles. The three curves, 
from left to right, represent the determinations along the A, 
B and C row of poles respectively. Thus, the sample taken near 
pole 7 of the A row contains about 50 % of sand coarser than 
126 and the sample taken near pole 3 of the C row about 
58 % of it. The higher the curve the more sand coarser than 
126 » is present. An exact image of the grainsize ofa given sample 
would be furnished by giving the same curves for other periods 
of sinking, i.e. grainsize fractions. Fig. 8 represents these curves 
for the samples along the B row. Those for the samples of row 
A and C are not given, however, for reasons of economy. It is 
evident that the total length of the column of each sample would 
amount to about 16 cm if the samples were sand only, though 
in consequence of the loose sedimentation of flocky material 
the length of the column is generally longer. So we may consider 
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1,6 cm of the column in the glass tube of the sedimentation 
apparatus as equivalent to about 10 vol.% of the samples. 
Thus, fig. 8 gives the percentage of each grainsize fraction in 
relation to the total volume for all samples of the B row. 
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Fig. 7. The data of the Zuidwal taken together in graphs. 
Curves I: grainsizes. 

“5 II: quantities of flocky material. 

»» III: total density of population per sq. meter. 

», IV: times of submersion in hours per tide. 

ar V: average sizes of the yearclass 1934. The averages from less 
than go individuals are surrounded. 


Curve II of fig. 7 represents the quantity of flocky material, 
expressed in heights of the column in the glass tube of the 
sedimentation apparatus. 

It follows from curves I and II that an inverse relation exists 
between the coarseness of the sand and the quantity of flocky . 
material. It is further clear that the western higher part of the 
flat (with the poles with low number) has much finer sand and 
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much more flocky material than the eastern lower part and 
that the sand becomes coarser and poorer in flocky material 
when we walk from the A to the B and C row. Therefore, the 
coarseness of the sand increases 
towards the northeast, i.e. the 
part from where the rising 
water comes when overflowing ey 
the flat. Only near B8 the '%%z,] |; ae ae 

. : : ” ee = ee 624 
quantity of flocky material is Ly Noe He 
found to be somewhat greater, 2421!’ sige 
this probably being due to the ; 
remains of dead cockles, Entero- sen 


morpha, Ulva and other algae — «»! ees to* 6. 


which always settle on a dense 


falling. grain. 
time’ size 


cockle field. For it should be ies Sain BSE 
remembered that the field of eee 
1936-cockles is found here. SSP Se a 2 asad fags TN ie 


Also A8 has more flocky mate- Fig. 8. Complete curves of all 
rial and finer sand, the reason grainsize fractions in row B. 
of which is not very clear. 

From all the foregoing it may be concluded that the strong 
currents over the low eastern and northeastern part of the flat 
must transport much more flocky material than the weak 
currents over the high western part, which lay their light 
material down. The result must be that the cockles on the 
eastern part of the flat are passed by large quantities of suspended 
matter, whereas the cockles on the western part are covered by 
a layer of this material which, when sucked up around the 
sipho-openings of a cockle, will be supplied only slowly or not 
at all. And as the amount of this material may be considered 
an average measure for the quantity of organic matter, the 
cockles on the eastern part of the flat must have much more 
food at their disposal than those on the western part. 


Time of submersion 


The duration of submersion expressed in hours per tide is 
given in the curves IV of fig. 7. The numbers which served to 
determine the curves are of course no absolute mean values, 
as it was impossible to take all weather conditions into considera- 
tion. They are sufficient, however, for our purpose. Fig. 9 and 10 
give some idea of the way in which the water overflows the flat 


i2 
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and retires from it. It follows from these observations that the 
way of rising of the water differs from the way of retiring in that 
its margin in the first case is more distinct and straight and that 
heights and lower places on the flat are less clearly visible. 
West of the line of musselbanks there is apparently a higher 
bank and also between A 4 and Ag some banks are shown. 


£28 mussal banks Fig. 9. Falling tide May 23, 1937. 
St sast tosaes peee 1 water-line at 8 h. 30 

2 0 » gh. 15 

3 > » 9 h. 45 

4 re a5 BO) het 90 

5 “ s Il h. — 

6 53 erg oes |x 


Fig. 10. Rising tide on May 21, 1937. 
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Displacements of Cardium 


In drawing conclusions from the observations made so far, 
it is of much importance to know for certain whether displace- 
ments of Cardium either active or passive, after the animals have 
buried themselves, play a part or not. 

Orton (1927) states that the cockles in his experimental box 
hardly changed their places. Two or three individuals excepted 
he found them back, after a month, at the place where he put 
them. THAMDRUP (1935 p. 32), by controlling artificial accumula- 
tions, showed that they practically did not displace. In paddling 
over the submerged flats, I very seldom saw cockles with a 
creeping track behind them and this was never longer than half 
a meter. So we may safely exclude active displacements as a 
factor in the distributions of adult Cardium. 

To gather some data about passive displacements I cleared 
3 squares of 4 m®, situated in different parts of the flats, from 
cockles, and controlled the increase of the population within 
these squares. Besides, these squares might give some answer to 
the question of what influence the population already present 
in the ground might have on the settling of the new spat. The 
squares in question were situated near the poles A 6, Bi and 
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B8 and were cleared between May 22nd and June 5th, 1937. 
The following table shows the increase of the population. 


TABLE III 
A6 within-outside Le within-outside | B8 within-outside 
the square the square the square 
June 21 I 75 June 20 19| 450 
July 19 10 | 140 July 13 I 58 July 6 20] 250 
Sept. 26 13] 134 Sept. 23 Bee OL Septa2sy 2401 sno 
Aug. 4 7°38 11 50 


The numbers are given per 1/,m? and they represent the 
averages from two countings. The samples were always taken 
in the middle of the squares and after counting them the cockles 
were put back again at their places. 

The table shows a slight increase in the number of cockles 
during the period of observation. Especially the last observation 
at Bi, which was made in Aug. 1938, so after more than a 
year, shows that there is little displacement. Why, at A6 and 
especially B8 the numbers increased so rapidly just in the 
first weeks after clearing, I am unable to explain, but the possi- 
bility exists that some of the cockles dug out and scattered at 
a distance of about 5 meters round the squares, were not able 
to bury themselves and were washed to the square later on. 

From these observations it is evident that both any large 
active and passive displacements may be nullified, at least under 
normal weather conditions. From cockle fishers I was informed 
that storms may destroy entire cockle beds and that often the 
cockles of these beds, still alive, are found on the border of or 
in the creek along the flat. 


Spatfall 1937 

The first young cockles on the flat, none longer than 1-2 mm, 
were observed on June 17th. The first spat must therefore have 
settled in the beginning of June. THAMpRUP (1935) mentions 
the same date for the settling of cockle spat on Skalling Peninsula, 
Denmark. 

On June rgth, 20th, and 21st the distribution was ascertained 
over the whole flat. At all stations twice 1/,m? were passed 
through a 1 mm sieve. The result is given in fig. 11. The same 
was done on July 4th—rgth, see the figures above the black points 
denoting the poles in fig. 12. At that time the numbers had so 
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much increased that it was not possible to complete the work 
in as short a time as in June and the stations can therefore 


Fig. 11. Distribution of the spat 
on June 19-21, 1937. Numbers 


per m?. 


Fig. 12. Distribution of the spat 
on July 4-19, 1937. Numbers 
per m?. The lower numbers re- 


| $0 00. present the density of population 


of the older yearclasses. 


no longer be compared without taking this fact into account. 
The following stations are assumed to be comparable, see fig. 12: 

C2 up to and including C7 and B 8, collected July 4-6. 

Br, 3,4,7,A4, 9 and G1 collected July 11-13. 

Al, 2, 3, 5, 6, 7, 8, B 2, 5, 6, and G4, collected July 17-19. 
On July 4th C4 gave 38, on July 29th 126 individuals per m?. 
This latter fact sufficiently demonstrates the rapid increase 
during July and the incomparability of the numbers collected 
at different dates. The above mentioned groups of stations are 
surrounded by broken lines in fig. 12. 

Fig. 12 shows that the spatfall was thinnest near A 1, 2, 3, 4, 
Bi, G1 and B8. A comparison of the figures for the first and 
second survey further shows that a place with little or much spat- 
fall in June need not have a similar spatfall in July. See espe- 
cially C1, B2 and A4. Taking it roughly we may state, however, 
that A 1-4, B 1-2, G1 and probably Ce and further B8 were 
unfavourable to spatfall in 1937. Excluding B 8 these localities 
are just those reached latest by the rising tide. See fig. ro. 

As the density of population of the older yearclasses could 
easily be ascertained together with that of the spat population, 
the numbers for these older cockles were also determined. They 
are the numbers per m? calculated from the averages from 
twice 1/,m? and are given in fig. 12 below the black points 
denoting the concrete poles. A comparison with fig. 3 shows 
that since April everywhere on the flat the population has 
decreased, except, however, at B7, G6 and C7 where some 
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increase has taken place. Possibly also C 2 and 4 have reached 
a slightly higher density. I am inclined to assume that this 
increase of cockles near B7, C6 and C7 may be ascribed to a 
passive displacement of cockles from the dense centre B 8. The 
individuals which have been forced out to the surface, in conse- 
quence of growth of their neighbours, may have been carried on 
by the current and brought to less densely populated places. I also 
observed herring gulls putting rows of Cardium on the sand after 
having picked them up from under the surface. These individuals 
too are at the mercy of currents if they do not bury themselves 
before the water reaches them. An argument against such a 
displacement from B8 to B7, B6 and C7 is given however 
by the observation of KuENEN (still to be published) according 
to which all mussels (Mytzlus edulis) he laid out on the eastern 
part of the Zuidwal flat were carried away in the direction of 
the Vangdam, apparently because the flood current has more 
transporting power than the ebb current. The cockles in question, 
however, should have been transported by the ebb current. 

The most important conclusion to be drawn from the figures 
11 and 12 is the occurrence of a large quantity of spat at other 
places than those which have the densest population of older 
yearclasses. We find the older cockles especially near A 4, 5, 6, 
7, 8, Bi, 2 and 8; the spat, on the contrary, at A6, 7, 8, 9, 
B 5, 6, 7, and probably C 4, 5, 6, 7, so that the zone of greatest 
spatfall is found lower in tidemarks than the zone with a dense 
population of older cockles. 

There are two possibilities to explain this. First it is possible 
that the population already present affects settlement of the 
spat in an unfavourable way. In the second place a greater 
destruction of the young cockles after settling may occur at 
the lower than at the higher parts of the flat, with the result 
that at the higher parts a greater number may grow up. 

As to the first possibility, it is of interest that the cleared 
squares mentioned before (see p. 175) were partly populated 
by a number of young cockles, but not by a larger number than 
the sand immediately around them. Table IV gives the numbers 
per 1/, m®. Judging from these figures it is not probable that the 
density of population of the older cockles has much (if any) 
influence on the settling of spat. 

As to the second possibility we know that the spat near C 4 
has largely increased in number between July 4th and 2oth 
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TABLE IV 


A6 within-outside | Bt within-outside B8 within-outside 


the square | the square the square 
June 20. 2] 2 June: 2). 6 | -@ | June 20 ava 
July 20 39/| 33 july ro “6 {'6 | July 6 I re) 
Sept. 26 4 3 Sept. 23 3) | eal Sept. 23 oO (o) 


(from 38 to 126 individuals per m?) and fig. 12 makes it possible 
that such an increase has taken place at many places. The size 
of the young cockles found on July 20th, however, was so small 
that apparently very few of the cockles found in June have 
remained, so that most of the earlier spat must have died. In 
fig. 12 the figures to the right of some of the poles denoting 
the concrete poles represent the number of young ones per m? 
greater than 2 mm. This number may be considered as the 
rest of the population found in June. All the other spat of June 
must therefore have been destroyed or at least have disappeared. 
It further follows from table IV that on Sept. 26th only about 
10 % of the population found near A 6 in July was left. And 
though B 6 in July gave 208 specimens per m? I did not find 
any young cockles in September. 

These observations may show that a great deal of the spat 
after settling disappears, so that the reason why the zone with 
dense population of older cockles is not the same as the zone 
with greatest spatfall, must be due to the second possibility 
mentioned above. The unfavourable conditions, which are the 
cause of this disappearance, will be dealt with furtheron 


(see p. 185). 
B. ‘‘Achteruit’’ 


With the assistance of 7 students in biology on May 26th, 
1937, some data were collected on a bank southeast of the 
harbour of Den Helder (II, fig. 1). The fishermen call the 
shallow basin where this bank lies: ‘‘Achteruit’’. The results 
are given in table V and fig. 13. 

Across the bank, along a line perpendicular on its greatest 
length, samples of cockles and sand were collected every 25 m, 
the cockles generally from 2 m?. The sand was used for grainsize 
determinations. Further at three places current velocities were. 
determined. The maximum velocities of the ebb current are 
given in fig. 13, above the curves. 
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It is clear from curve II that the 


cockles are most numerous at station TABLE V 
3, not far from the border of the 4 | | » |92/38 
bank, that their numbers gradually §8| § - |ee| ag 
decrease between here and the high- _§* | 3 Pomc es =o 
A a oO ve 
est part of the bank and that there is .—————-____ #4 2 
an increase along the other border. o | 1 0,75 
It further follows fromtable Vthat ? | ' ey ek 
the cockles almost entirely belong to 2 : 
3 I 
hiya oes is tht Be @ a2 22,2 6 9 
I 30,5 055 
2 32,7 2 
3 36 I 
o | 2a | 22,5 9| 32 
I 
2 39.1 QI 
© |} 3 | 22,8 | 54} 425 
I 28,4" | 7 
2 32,2 | 364 
© | 34a | 22,8 37 | 284 
I 30,2* 8 
2 3157 | 239 
oF 4 2in9 22| 268 
I 29,6* 8 
2 31,1 | 238 
OMNeAge 227.7 23 | 213 
Fig. 13. The data of the bank of Achteruit. 1 28,8* | 6 
Curve I: grainsizes. 2 31,2 | 179 
ne II: number of cockles per sq. meter. OMe 5) 21,4 25 | 185 
> III: average sizes of the yearclass 1934. t 29,0* 6 
The numbers in the top of the figure represent _? Std 153 
the maximum current velocities at 3 stations, ORD? ore 33. | 107 
measured during the falling tide. T 29.5 
2 31,1 70 
oO F/G 19,8 16 
yearclass 1934, for a very small part : ane : 
to yearclass 1936, whereas yearclass 2 3059 9 | 
1935 is of hardly any importance. © | 6@ | 20,4 | 5) 24 
Yearclass 1936 is proportionally not : ae iz 
nearly so numerous as on the Zuid-  ~9 | > | 20,5* | 4| 190 
wal. I 29,0* | 3 
As to the size of the animals, we 3 31,0 | 183 
One| 72 52,0" 4.| 191 
find the smallest average length near é ; 
station 6a, at about the highest part 2 31,4 | 186 


of the bank. This tallies with the 
observation on the Zuidwal where ~* Jess than 10 ind. measured. 
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also the smallest sizes were found on the highest parts. The largest 
animals are found on the border of the creek, along the low 
water line. At station 3, where the cockles are most numerous 
(425 per m?), growth is reasonable and much better than at 
station 6, the highest part, where the number of cockles is very 
small. 

Strange enough the coarsest sand (and indeed very coarse 
when compared with the Zuidwal) is found at the highest part 
of the bank where the maximum current velocity is much smal- 
ler than at station 1a where the sand is finest. The quantity of 
flocky material was not determined. In the shallow creek beyond 
station 7a the bottom grew very muddy. Station 4 was situated 
somewhat lower than stations 3 and 5: the rising water over- 
flowed the bank with a tongue stretching in the direction of 4. 
The sand at station 4 contained somewhat more fine material 
than the localities at its left and right. The number of cockles 
at that station is intermediate between that of 3a and 4a. 

The chief result from these observations is the regular decrease 
of the average length to the top of the bank, which, in all 
probability, must be due to the differences in time of submersion. 


C. ‘‘Goeree”’ 


On May 15th, ’37, observations were made on a sandbank 
in the Grevelingen (between Goeree peninsula and the island 
of Schouwen-Duiveland), where the latter was crossed by the 
line joining the towers of the villages Goeree and Brouwers- 
haven. The bank was separated from the dike by a shallow 
muddy creek. For data see fig. 14. 

The largest number of cockles, about 140 per m*, were found 
near the top of the bank whereas the number was small along 
its sides. I had no opportunity to collect enough individuals to 
determine the average length and the yearclasses to which they 
belonged. 

The sand was coarsest (but still very fine when compared 
with other places) along the outer border and finest along the 
inner border. The quantity of flocky material was highest near 
the top of the bank, where the cockles were most numerous and 
where the sand was finer than along the outer border, but not 
so fine as along the inner border. 

The quantity of flocky material was determined in the common 
way. Moreover, the loss of weight on ignition of these bottom 
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Fig. 14. Fig. 15. 
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Fig. 14. The data of Goeree. 
Curve I: grainsizes. 
II: quantities of flocky material. 
III: loss on ignition, in % of dry weight. 

5, IV: numbers of cockles per sq. meter. 
Fig. 15. The data of the “Staart van Schieringhals’’. 
Curve I: grainsizes. 

YI: quantities of flocky material 
III: numbers of cockles per sq meter 

5, IV: average sizes of the yearclass 1936. 
In the top of the figure the numbers are given from which 
the average sizes were determined. The lower numbers in 
this row represent the quantity of older individuals that 
was found among a quantity of ind. of yearclass °36 as 
represented in the upper numbers. 
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samples was determined, and expressed in percentages of its dry 
weight at 120°C (curve III, fig. 14) 1). It is clear from the 
curves that the loss of weight on ignition increases and de- 


1) The figures given for loss on ignition are averages from 2 determinations. 
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creases with the quantity of flocky material. Loss on ignition, 
as determined in this way, is more or less a measure for the 
quantity of organic matter present in the samples. We thus 
are allowed to conclude that a great quantity of flocky material 
means a high percentage of organic matter. 


The relation between quantity of flocky material and loss on ignition 
cannot exactly be known here: first of all, because part of the flocky material 
may sink with the sand and this part may differ in different samples; secondly 
because the figure for loss on ignition, as determined by me, is an inexact 
measure for the quantity of organic matter present. It follows from more 
exact determinations, made at the Zoological Station, that the organic 
material amounts to no more than about half the total loss on ignition, the 
rest being due to loss of salt, water, etc. 


D. “Staart van Schieringhals” 


On September 3rd 1937, data were collected on a bank in the 
Waddensea between the islands of Vlieland and Griend where 
the channels Blauwe Slenk and Inschot join to form Vliestroom. 
The bank is called “‘Staart van Schieringhals” (III, fig. 1). 

I chose the line from which to take the samples opposite the 
red buoy IN 2, nearly perpendicular on the direction of the 
low water line. This line ran across the middle of the clearly 
visible cockle patch on this sand bank. The results of the obser- 
vations are given in fig. 15. 

The number of cockles was small up to 240 m from the 
low water line of the Inschot. At 300 m from this line it 
increased to 100 per m?, to become nearly 1000 at 360, and 
2160 at 420 m, finally to fall to 1800 per m® at 480 m from 
the water’s edge. 

Where the cockles were lying densest, the bottom seemed 
paved. Cocklebanks as this may be distinguished from a great 
distance as a dark stretch. The dark colour is caused by the algae 
(Enteromorpha, Cladophora and other species), which find a solid 
hold on the cockle-pavement. The algae are chiefly attached to 
dead cockles. The coat of algae on this cockle bank was not 
homogeneous. There were numerous slightly elevated sand 
heights characterized by long strips of Cladophora stretched out 
over them. Between the heights were pools without algae. The 
Cardium density was much greater in the pools than beneath 
the algae. The pools further contained many shells of dead 
cockles, often in clusters with mussels (fig. 16). 
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Fig. 17. Triangular gaps in the cover of diatooms. 
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Many little hillocks along the border of the cockle patch were covered 
with Cladophora. Their centre consisted of black mud and sand and some 
cockle shells (most double shells filled up with black mud) to which the algae 
were attached. I think the algae grew originally on living cockles. As they 
grew longer their current shadow accelerated sedimentation of sand and this 
as well as the pull of the algae might hinder the cockles in maintaining their 
normal position and prevent them from reaching the surface with their 
siphons so that they died. The centre of the hillocks, rich in organic matter 
and with a deficiency of oxygen, would then have become black by the 
formation of FeS. 

It was originally at this cockle bank, that I observed the phenomenon 
described by Hecut and MarTERN (1930). They found in the coat of diatooms 
covering the bottom triangular gaps, one above each cockle. They tried to 
explain these gaps by supposing Cardium to come partly above the sand 
surface during submersion. This is in contradiction however to my obser- 
vations. While paddling in a canoe over the submerged sands of the Zuidwal, 
I could always clearly distinguish the sipho openings of Cardium on the 
bottom, but I never saw cockles projecting above the surface with part of 
their shells. I must add that I can offer no explanation which could take 
the place of the hypothesis of HEcHT and Matern. For photograph of the 
gaps mentioned at the Schieringhals-bank, see fig. 17. 


The cockles belong almost entirely to the yearclass 1936. 
Their length amounts to nearly 30 mm at that part of the bank, 
where the number is small; but it abates as their number in- 
creases and reaches a minimum of 25 mm at the most densely 
populated places, to rise again somewhat at 480 mr from the 
water’s edge where the population was not so dense. The de- 
crease of the average length is surely too great to be due only to 
differences in the time of submersion of the places in question. 
I therefore assume that food competition may have played a 
role (see p. 193). 

As to the grainsize of the sand it is clear from fig. 15 curve I 
that the sand, as a whole, is very fine, that the coarsest sand is 
found along the border of the Inschot, that the grainsize is 
further very irregular, but that the finest sand is found at the 
highest part of the bank, where the cockles are most numerous. 

The quantity of flocky material increases away from the 
Inschot except at station 5, where it is smaller than at 4 and 6. 
Dead cockles and remains of algae certainly affect this quantity 
and it is difficult to say whether the increase of flocky material 
is due to the cockles or the reverse, that it was there before 
settling of the cockle patch. 

Another dense cockle bank, larger than the first, was found on 
the Staart van Schieringhals near the red buoy IN 1 of the Inschot. 
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This bank too was much overgrown by algae and in its centre 
it formed such a solid underground that a young musselbank 
had been able to establish itself. On account of bad weather, 
a trip made to sample this bank too went amiss. 

So, in short, we have found here a cockle patch showing 
much resemblance to that of B8 on the Zuidwal; differing, 
however, in that the average size of the cockles in the middle 
of the patch is much smaller than at the border, that the density 
is much greater and that, probably on account of this, there is a 
stronger growth of algae, and more cockles have been forced 
out to the surface. 

Summer 1939 I again had the opportunity to visit the “‘Staart 
van Schieringhals”. The two cockle banks were both transformed 
in high mussel banks elevating from estimated 75 cm to I m 
above the level of the sandflat. I could only visit the first patch. 
A rather high density of cockles was still found back at the 
outer side of the original patch on the side off from the Inschot. 
Except some spat, I found no cockles younger than those of 
1936. Many of the mussels had been killed by the frost of the 
past winter and here and there heaps of shells had been washed 
together. A small bank of partly dead cockles and clusters of 
mussels was found at about 200 m from the first in northeastern 
direction and it had the appearance that a storm had carried 
them from the chief bank to there. The second bank, which 
again I could not visit and only saw from a great distance, was 
higher than the first and the mussels seemed, judging from the 
cormorants sitting on it, to rise as high as about one meter 
above the level of the sandflat. 


E. Other localities 


Aug. 12 and 13, 1937, some casual observations were made 
on the sand bank forming the west point of the island of Ter- 
schelling, called the “Noordvaarder”. Two samples of sand 
were colJected; one on a low sand ridge, the other in the valley 
between two such ridges. The sand was very coarse. Within the 
short time of 150 sec. it had fully settled in the grainsize appara- 
tus. 80 % of the first and 60 % of the second sample was coarser 
than 160 ». (falling time go sec.). The flocky material amounted 
to 0,2 cm in the first, to 3,4 cm in the second sample. The losses 
on ignition resp. were 0,65 and 1.00 %. At both places 24 great 
cockles occurred per m?, 
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Fig. 18. The dented cockles of Vlieland. The upper two rows show normal 
shells (of which only the rightmost two form a pair of valves). 


Fig. 19. Part of the Lanice-patch at station B 8, discovered in July ’38. 
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On May goth, 1937, I found a locality with very large cockles 
in coarse sand in the Noordgat (island of Texel). Density ca 
600 per m?. 


On June 7th, 1937, a number of cockles was found in a sample 
taken about 4.5 m deep (low water) along the border of the 
Oude Vlie near black buoy SO to. It consisted of cockles of 
yearclass 1936 and their density amounted to about 300 per m?. 
The average length of the first winterring was 23.3, whereas the 
whole shell measured 27.2 mm. The sand was clean and rather fine. 


Aug. 1939, I visited one of a number of very large cockle- 
banks situated south of the island of Vlieland, nearly opposite 
the harbour, at ca 1 km off the coast (VIII fig. 1). At one of 
the densest places I found about 1100 cockles of yearclass 1936 
per sq. m with a mean length of about 35 mm. They were 
pressed so tightly against each other that most of the individuals 
had clearly dented shells (fig. 18). At the same place the spatfall 
of this year was very good. Besides about 1100 large cockles 
of 1936, I found, among the last, about 2500 spat of 10-15 mm 
per sq. m. So it is clearly shown that the population of older 
yearclasses cannot prevent a dense spatfall. As to the growing 
up however, the cockle fishers on whose ship I found hospitality, 
knew by experience that nothing would become of this spat, 
because of the dense population of older individuals. On the 
shells spread over the surface also many Mytilus spat had settled. 


GENERAL CONSIDERATIONS AND CONCLUSIONS 


It has been shown above that localities with a great spatfall 
need not be the same as those with many older cockles and 
further, that the occurrence of many older cockle$’ need not. 
accompany favourable growth. We must, therefore, separate 
broodfall well from presence of older cockles and the latter 
from good growth. 


Spatfall 

It has been shown that spatfall at that part of the Zuidwal 
flats which was investigated is not homogeneous. See page 178 
and fig. 11 and 12. Little spat falls on the highest part which 
is submerged last by the rising tide, more falls on the lower 
part which is earlier and longest submerged. 
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The late and short submersion of the higher part, which has, 
moreover, a sheltered position, has the following consequences. 
The quantity of water flowing over this part is not much more 
than the quantity of water necessary to cover it and raise the 
water to the level of high tide. As the entire displacement of 
water above this part is a small one, current velocities (measured 
by KuENneEn, observations not yet published) are small. This 
means that little plancton (Cardium spat included) is carried 
over this part. Further a great deal of the water must pass the 
musselbanks to reach this highest part and we may expect the 
filter capacity of the mussles to influence both plancton and 
detritus quantities being transported over them. We have, there- 
fore, sufficient reasons to expect little spatfall on the higher part. 

We have seen that it was difficult to say at exactly which part 
of the flats spatfall was greatest but that most of the spat settled 
on the lower part of the sand. Assuming a homogeneous distrib- 
ution of spat in the flood water the quantity of spat brought 
to a certain place must depend on the depth and velocity of 
the water mass flowing over it. Both depth and velocity are 
greater on the lower than on the higher part of the flats so that 
we can expect more spat here. We know, however, that most 
of the spat once settled on the lower part disappeared afterwards. 
This must be due to the stronger currents there, which stir up the 
sand and carry the spat away. Thus, the currents influence the 
quantity of young cockles in two ways. A great water supply 
transports more larvae within a certain time than a small one 
and therefore more larvae will be able to settle, provided, 
however, that the current is not too strong for settling. The 
stronger the current the greater the quantity of larvae carried 
away. Too strong a current, may it be caused by spring tide 
or by storths, even if it occurs only once during a summer, will 
be decisive for an entire spat population. So there are two con- 
tradictory factors which bring about a certain equilibrium in 
the settling and remaining of the spat. At the lower part these 
factors-the favourable influence of the great watersupply, but 
also the noxious influence of more rapid currents—are both 
more important than at the higher parts. In autumn and winter 
there is no spatfall to replace the spat destroyed by the noxious 
current influence, so that at the higher, sheltered places more 
individuals will finally hold out than at the lower. 

It would be wrong of course to suppose that the distribution 
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of spat could be explained by too great current velocities and 
too slight a water supply alone. It goes without saying that 
other factors may play an important réle too. In the first place 
we do not know in how far such factors as chemcial composition 
of the water, light, temperature and bottomstructure influence 
settling of the spat. In the second place the distribution of spat 
on the flats may be due to an inhomogeneous distribution of 
spat in the water. 

We know from experiments by Witson (1934 and 1937) that 
metamorphosis of Scolecolepis and Notomastus larvae is delayed if 
they are grown in clean glasses or over a bottom of gravel when 
compared with cultures in glasses with a sand bottom. Wi1son 
draws attention to many species of larvae, e.g. the veliger larvae 
of molluscs studied by miss Mary LeEzour, being able to swim 
about as well as to creep during a short time. NELSON (1921) 
found that the larvae of Ostrea virginica sank to the bottom 
with the falling—and rose again with the rising tide. All this 
means that the larvae may have a certain freedom to settle at 
favourable and to avoid unfavourable places. Some possible in- 
fluence on the settling of spat from the population already present 
has been discussed (page 000 and page ooo) in connection 
with the observations on the cleared squares and on the flats 
behind Vlieland. 

Very interesting in the question of settling conditions of the 
larvae of molluscs are the investigations of PRYTHERCH (1934) 
who discovered the important réle of copper in the setting and 
metamorphosis of the larvae of Ostrea virginica. 


Extra attention should be payed to the very dense populations 
of Cardium, almost entirely consisting of animals of one yearclass, 
near B 8 at the Zuidwal, at the “Staart van Schieringhals”’ and 
south of the island of Vlieland. A few other instances of such 
banks are mentioned in literature. The densest populated one has 
been described by WOHLENBERG (1937) for the Uthérner Watt 
at Sylt, with 39000 young cockles per m? in July, 14000 in Aug., 
4300 in Dec. ’34 and 800 in May 1936. Attention should be 
drawn to che fact that this dense population belonged to the 
yearclass 1934, which was so numerous near Den Helder too. 

The occurrence of such patches is not limited to Cardium edule 
alone. Davis (1923) and HAGMEIER (1930) mentioned them 
for Spisula subtruncata at the Doggersbank and at the East- 


188 D. KREGER 


Frisian coast. Those at Doggersbank extended over areas of 
hundreds of square miles, those at the coast of East-Friesland were 
small and quite local. Both Davis and HAcMEIER suppose that 
these patches result from swarms of ripe spat, originating from 
densely populated banks at other places where more or less 
simultaneous spawning of mature individuals may have taken 
place. Davis tries to explain the situation of patches of young 
Spisula from the situation of patches of older ones in relation to 
the direction of the currents on the Dogger. It is known from 
counting of oyster larvae (e.g. NELSON 1921, KANDLER 1928) 
that concentrations of no less than 250 larvae per liter water 
occur. Such a concentration would be more than sufficient to 
form as populous a cocklebank as was observed by WOHLENBERG, 
in a layer of water of only 2 dm. 

Though, therefore, such Spisula banks may be formed as a 
result of patches of larvae being transported from the spawning 
ground of Spisula to other places, I do not think that dense 
cockle banks in the Waddensea are formed in the same way. 
A concentration of larvae in the water, so dense as to form 
such a bank, might certainly be expected to occur over flats 
with mature cockles soon after spawning. The water movements 
to and fro in the Waddensea are of such magnitude, however, 
that it appears excluded that such swarms of larvae would keep 
together. According to ORTON (1927) the larvae, before settling, 
pass through a free swimming stage lasting from 14 days to 
one month. During this time in a basin like the Waddensea a 
constant mixing of different water masses occurs and the larvae 
are probably transported hither and thither and scattered over a 
wide area by the currents. If we assume, however, that the larvae 
would accumulate (a possibility suggested to me by Dr. VERWEY 
on the border lines between water masses of different temperature 
or salinity, large numbers could be present along very narrow 
stretches. ‘he border lines between such water masses often run 
for long distances along the borders of creeks or along the edges 
of flats and the chance that these lines move over favourable 
areas and thus cause heavy broodfall there cannot be very 
small. On the other hand the more or less casual way in which 
these accumulations would be formed would lower the chance 
that certain localities are favoured regularly and this would 
declare why these dense patches consist of one single yearclass 
only. So we might expect these brood patches especially along 
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channels and creeks. And, indeed, all the very dense patches I 
met with and those described by Wricut (1926, map on p.1) 
too were situated at places close to strong tidal currents. 

The formation of such patches is not restricted to molluscs 
alone. July 1938 I found the cockle bank between B 8 and A 9g 
exceedingly crowded with the sand tubes of Lanice conchilega 
(see fig. 19), though summer 1937 only a few specimens of this 
species were present there. Aug. 1939 both the cockles and the 
worms near B 8 were found to be dead in consequence of severe 
frost in the last winter. Now, the shells of the dead cockles and 
especially the tops of the tubes of the worms offered a solid hold 
to numerous Mytilus spat and it seemed that they made it 
possible for a Mytilus bank to grow at this part of the flat where 
Mytilus was never able to get hold. Mya spat too was present 
in great quantities as well as Cardium brood. 

From various observations and informations I came to the 
conclusion that 1939 was, in spite of the high rate of death of 
Mytilus and Cardium because of severe frost, a very good spat 
year both for Mytilus, Mya and Cardium. 


Growing up 


It has been shown (fig. 11 and 12 and page 177) that, generally 
speaking, there is little agreement between spatfall and the 
number of full grown cockles, so that locally there must be 
a large decrease of brood. It goes without saying that this 
decrease is far from constant and that it must be due to differ- 
ent factors. 

As a starting point, we may expect that the cockles which 
have settled on the high part of the Zuidwal flats where the 
time of submersion is short suffer most from bad conditions 
as they are lying dry for a long time, get little food and are 
longest exposed to high and low temperatures. High and low 
salt concentrations caused by evaporation or rain may also be 
of bad influence. It has already been stated that the number 
of cockles with irregular growth rings is much greater there than 
at the lower part. Near A 1 their number is so great that the age 
of the majority of them could not be determined (table I). 
Further I suppose that the occurrence of much Arenicola, on the 
higher parts of the flats is not without effect on the Cardium 
population. How easily may the young get into the funnel shaped 
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openings of the Arenicola holes or be buried by the sand brought 
up by these worms. 

For as far the low part of the Zuidwal, it was shown in fig. 3 
that the number of older cockles along the C row is very small. 
It is not probable that the duration of submersion, which might 
be too long, has something to do with this thin population, for 
in the former Zuiderzee Cardium was quite numerous at many 
places which were never exposed (HAvINGA, 1922). It is more 
reasonable to suppose that the cause of this fact lies in the 
stronger currents over this part of the flats. They stir up the 
bottom layer, witness the cleannes of the sand and the presence 
of ripple marks, and thus carry the spat away. The grainsize 
curves of fig. 7 show that C 3 has the coarsest sand and the 
smallest quantity of flocky material of all Zuidwal samples 
investigated. This may indicate strong currents. It is certainly 
not accidental that this station has the thinnest Cardium popula- 
tion too. 

Another reason for local decrease of young cockles can be 
found in too great local densities. If we follow the decrease of 
older cockles (of one year old and older) taking place between 
April and July (compare fig. 3 with the numbers in fig. 12 
under the black points) it will be evident that only near A 7 
and B 8 the decrease amounted to more than 50 %. It reached 
50 or almost 50 % near Ar and A 8, of which A 1 is of little 
importance because of the small quantity of cockles present. 
Everywhere else the decrease was less. Whereas the density of 
population can give no explanation for the high decrease of 
A7 and A 68 it certainly played a réle near B 8. 


Probably the decrease at A 7 and A8 is due to quite another factor. 
Both these stations are situated beyond the beginning of the lower part of 
the Vangdam (fig. 3), in a region of some elongated banks which apparently 
owe their existence to the strong flow of water over this low part of the dam, 
In July A 7 was situated on the top of such a bank, whereas, I believe, it 
was not so in June. I therefore assume that the movement of the banks was 
the origin of the decrease in population. 


WOHLENBERG’S figures too show an important decrease: 39000 
young cockles per m? in July, 4300 in December 1934, 800 in 
May ’36. Though this decrease, too, will be partly due to too 
great a density, I do not want to exclude the possibility that. 
less favourable environmental conditions may also have played 
a part (page 197). 
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When ascribing the cause of such decrease to too great a 
density of cockles, I consider direct want of space the true cause. 
As observed at ‘‘Schieringhals”’ the cockles of such dense banks 
are lying so densely that they press one another upward. I do 
not think that direct want of food is an important cause of 
death on such banks. 

A further reason for local decrease of young cockles during 
growth lies in their food value. Cardium is used as food by several 
animals, especially fishes and birds. Among fishes plaice (Pleuro- 
nectes platessa L.) and flounder (PI. flesus L.). feed on the young 
cockles swallowing them whole. Among birds especially oyster 
catcher (Haematopus ostralegus L.) and herringgull (Larus argenta- 
tus Pont.) feed on them. Certainly part of the cockles fall a 
victim to parasites. 

It was stated already that the young cockles on the highest 
parts of the flats are certainly more subject to bad conditions 
than those at the lower parts. Little is known however as to 
the exact influence of these environmental conditions. Influence 
of high and low temperatures is very important and may cause 
the death of cockles over wide stretches. Dr. VERWEY observed 
a great mortality of cockles at the Zuidwal flats during great 
warmth in April or May in three different years and he supposes 
this period of the year to be so dangerous because of the great 
contrast between the temperature of the flood water and that 
of the flats exposed to the sun at low tide. The mean tempera- 
ture of flood water about mid May is 11° C, whereas the temper- 
ature of the bottom during exposure may rise to 28° C at 
rather dry places (THAMDRUP, 1935, p. 28). The cockles may 
already be sensitive because they have just passed the winter- 
months. OrTON (1932) assumes that in spring a general debilita- 
tion occurs as a postspawning phenomenon which together with 
great warmth may cause great mortality. Near Den Helder, 
however, mortality was apparent from April onward, whereas 
the cockles probably never spawn before May. Heavy frost may 
cause great mortality too. BLEGvAD (1929) described its bad 
influences at the Danish coast during the winter ’28—’29. Winter 
°38-’39 a very high percentage of the cockles near Den Helder 
was killed during severe frost in December. Mortality was 
highest at the higher parts, somewhat lower at the lower ones, 
where especially specimens living in somewhat deeper parts 
(shallow creeks, pools) had escaped. According to Dr. VERWEY 


192 D. KREGER 


mortality moreover was a gradual process, part of the cockles 
being in a state of decomposition some months after the frost 
had finished. The large cockle banks behind the island of Vlie- 
land were situated rather low and had not suffered from the frost. 

As was observed on the “‘Staart van Schieringhals’’ entire 
cockle populations can be destroyed by settling of musselbanks 
at the same places. According to cockle fishers this is the most 
general way of destruction of cockle fields. 

Little is known about the influence of great variations in 
salinity. In the former Zuiderzee Cardium tolerated salinities of 
below 10 %. It is well known, however, that this is accompanied 
by a very small maximum size of the species, no more than about 
15 mm (Havinca, 1922). And as such a small size occurs in 
all brackish water regions and also plays a rdle in other species 
living at the margin from what they can tolerate as to salinity 
it is probable that low salinities are unfavourable to Cardium. 
It is not probable, however, that extreme salinities played a role 
in the decrease of my older cockles. 


Rapidity of growth in relation to environment 


It has been shown that the size of the animals born in 1934 
which lend themselves best to a study of growth in relation to 
environment is quite different in different parts of the flats. 
Growth is not best where cockles are most numerous but density 
and growth are more or less independent of one another. 

‘We saw on page 169 (graph V of fig. 7 and table 1) that the 
cockles grow best on the lower parts of the flats, along its outer 
border. If we ask ourselves what may be the reason for this fact 
the supposition is obvious that it must be due to the presence 
of much food. As Cardium feeds on plancton and detritus and 
the quantity of this in the water is rather uniform, it is evident 
that at of the lower parts of the flats the water must put rather 
uniform quantities of food at the disposal of the cockles. Now, 
there are two factors ruling the availability of this food for Cardium: 
in the first place the duration of the time of submersion, in the 
second place the current velocity. 

When the cockles are covered by water for a long time, they 
can feed for a long time. Thus a submersion of long duration 
must be advantageous. When the water is stagnant, however, 
it becomes poor in food for two reasons. First, the food will 
settle and become attached to algae and Zostera, so that it 
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gets out of reach of Cardium, which is not able to collect food 
from the bottom like Scrobicularia and Macoma. Secondly, Cardium 
itself, in cooperation with Mytilus, Mya and other animals will 
exhaust the quantity of food present if the latter is not replen- 
ished by a sufficient water supply. We thus come to the second 
factor, the current velocity. Whereas Cardium may be able to 
exhaust the food quantity of slowly flowing water, this will 
probably be impossible in the case of somewhat stronger currents. 
How strong a current should be to make exhaustion impossible 
by even large quantities of cockles is difficult to say but the 
availability of the food will not become better above a certain 
current velocity as there will always be a given water supply 
above which a given quantity of cockles will not be able to 
exhaust the food quantity. The possibility even exists that a 
very strong current is less favourable to the cockles than a 
moderate one, not only from the point of view of their being 
washed away, but also because of the mechanic influence of water 
and transported sand which might compel the cockles to close 
their siphons. 

Thus, short submersion together with weak currents may cause 
an extreme scarcity of food, whereas long submersion and a 
reasonable current will give abundance of food. So we may con- 
clude then that shortage of food under certain conditions may 
be quite likely to occur. 

Reverting to the divergence in length of the Zuidwal cockles 
we may suggest the following causes for the slight growth in 
the highest part: 

1 weak currents and a low water layer during submersion; 

2 short submersion; 

3 much plant growth (Zostera, algae) to which detritus and 

plancton adhere; 

4 a barricade of filtering musselbanks and other animals; 

5 great changes in temperature and probably in salinity. 

The causes mentioned under 1-4 all result in the availability 
of little food. 

The reasons for good growth on the lower parts of the sands 
will be clear from the foregoing considerations. 

As to the middle zone, growth abates when, coming from 
the lower part, we approach the Vangdam. The duration of 
submersion is shorter here and as long as the dam is not over- 
flown currents are weaker than farther away from the dam. 
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Moreover, the number of cockles is much larger than there. These 
factors apparently work together in making the circumstances 
less favourable to growth than along the border of the sands. 

Why there is a zone of best growth across the sands is not 
very clear. This zone includes the poles A 5, B 4 and C4. B4 
and C 4 are situated seaward of the musselbanks in a region of the 
sands that at low tide is hardly ever entirely exposed to the air; 
it is surrounded with a dotted line in fig. 9. One might there- 
fore hold the longer submersion of this part responsible for the 
good growth of the cockles. A 5 lies in a shallow creek (fig. g), so 
that a somewhat greater current velocity might be the cause here. 

When, for the sake of comparison, we direct our attention to 
the cockles of ‘‘Achteruit” (see fig. 13) I am again referring to 
the animals born in 1934 only—the smallest average size is found 
near 6a (nearly the top of the bank) and the largest at the border 
of the creeks near low water marks. The bad growth near the 
top of the bank may be due to the shorter submersion time, 
possibly together with the weak current. Station 3, with 425 
cockles per m?*, shows sizes keeping the mean between those of 
stations 2a and ga, both with smaller numbers per m?®. This 
proves that here no exhaustion of food takes place through 425 
cockles per m? and that it is the duration of submersion and 
not the current velocity which limits growth at station 3 in 
comparison with e.g. 1a and 7. 

Let us now pay attention to the average size of the cockles at 
places with strikingly dense populations. I have already remarked 
that growth on the Zuidwal, along the eastern half of the A row, 
was not so good as in row B and C, probably because of short 
submersion, slow currents and the presence of large numbers of 
cockles, all together factors which unfavourably influence growth. 
That the density of population really takes its share in this 
respect is not at all sure however. This could only be proved 
at a place where the density of population would alter whereas 
duration of submersion and current velocity would remain the 
same. The Zuidwal with its regularly altering factors from west 
to east does not lend itself to such a comparison. Its dense cockle 
bank at B 8, however, might give us valuable indications in one 
direction or the other. September 23, 1937, I collected a number 
of cockles in the middle of this bank and I did the same at its 
margin between B 7, B 8 and C 7. The numbers collected were 
78 and 85, whereas the density was 1240 and 368 per m? respect- 
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ively. As the average size of both groups amounted to 30,2 mm, 
even here food competition plays no réle. 

Another valuable instance is the dense cockle bank on the 
“Staart van Schieringhals”. The smallest average length occurs 
' where the cockles are most numerous. These cockles are 5 mm 
shorter than those along the border of the bank, this difference 
being certainly too great to be due to difference in time of 
submersion (the bank was rather flat). So it is probable that food 
competition is really playing a part here. The possibility should 
not be overlooked, however, that in consequence of pressure 
resulting from the presence of so many individuals lying close 
together the animals would be prevented from opening their 
shells to stretch forth the siphons. In this case no true food 
competition but the unability to take up food would play a 
role. I observed, however, that on the banks behind the island 
of Vlieland the pressure was so great that the shells were clearly 
dented (fig. 18). Nevertheless, they were very large for so dense 
a bank and their length seemed not to have been influenced 
by the pressure. On the shells at “Schieringhals’ dents were not 
yet visible, so that there is a good reason to ascribe no influence 
to the mutual pressure of the individuals on their growth and 
to assume that we are dealing with mere food competition here; 
the more so as the cover of algae certainly lessens the water- 
supply over the cockles. 

Summarising these conclusions we can say that the best growth 
of Cardium takes place where the duration of submersion is longer 
and where it is accompanied by not too weak a current. At such 
places food competition can be shown to exist only in the pres- 
ence of very large numbers. 

It is finally of interest to compare rapidity of growth in the 
Waddensea with growth elsewhere. 

Orton (1927) has published figures for the mouth of the 
river Yealm east of Plymouth. Under favourable conditions 
growth of the young cockles gives the following sizes: 
month: June July August Sept. Oct. Nov. Dec. 
size: 6 12 17 2% 25 oF 28 mm. 
Settling in this case must have taken place in May. 

As to the older animals Orton concludes to the following 
growth, again under the most favourable conditions. To make 
a comparison with my figures possible, I have added the sizes 
of my cockles from B 6. 
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TABLE VI 
Winter- | common maximal | rae a ‘length at| maximal 
ring length length length _| Bé6 length at B 6 
| 
I 19-22 24-28 ig.2 | 24 
2 28-32 35-37 G=to NP Bae 4 37 
3 33-36 38-43 | 45 34.0 | 39 
4 35-39 41-45 2- 3 3-975 |) 40 


As the cockles of B 6 belong to those which grow best of all the 
cockles I collected, it will be evident that the mean growth in the 
South of England corresponds with good growth on the Zuidwal. 

STEPHEN (1930) published figures on the cockles of the Clyde 
mouth, S.W. Scotland. Both in 1929 and 1930 the brood settled 
in the beginning of August. It reached a wintersize of only 6 mm. 
The first winterring was faint and difficult to see, while the first 
well marked ring was formed in the second winter. The 1929 spat 
in its second winter reached a mean size of only 18 mm. The 
sizes of the first rings of the older yearclasses were resp. 20.6, 
20.9, 22.4 and 23 mm. STEPHEN now concludes that all these 
first rings must have been formed in the second winter and that 
the first winterring is always absent. If this would really hold 
for STEPHEN’s cockles this would mean that these cockles grow 
much slower than the animals observed by Orron and by me 
and that they also differ in the design of their first ring. The 
reason for this slow growth could then probably be due to 
the lower temperature at the Scottish coast. It is imaginable 
however that 1930 only was a bad year for STEPHEN’s animals 
and that the rings of 20.6, 20.9, 22.4, and 23 mm STEPHEN took 
for second winterrings, were formed in the first winter. Then the 
sizes of his cockles would tally with those of OrTon and me. 

I have referred several times to the densely populated cockle 
bank described by WoHLENBERG (1937, p. 14). These cockles 
showed the following growth: 


TABLE VII 


Aug. °34 Dec. °34 May 735 
epi eee nin eanssiase nant eee eee 


number per m?® 14000 4300 | 800 
weight per m2? 574 1290 2500 er. 
individual weight 0.04 0.31 B42 (ST... 


(from 3000 spec.) 
length (from 1200 spec.) 5 10.2 22.9 Tm. 
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WoHLENBERG tried in vain to find growth figures for cockles 
occurring in the same density of population. Finally, a.o. by 
comparison with STEPHEN’s slow growing spat of 1930, he came 
to the conclusion that conditions at Sylt are not so very unfavour- 
able. If, however, we compare his cockles with mine at “‘Schie- 
ringhals” and B 8, conditions at Sylt are not so favourable. 


TABLE VIII 
B8 Schieringhals Sylt 
June 2nd summer | Sept. 2ndsummer | May grd summer 
density p/m? 1240 2160 800 
mean length: 30.2 25.2 QOS 


density: 


first winter 


2365 


first winter 


4300 


mean length: 18.5 10.2 


The cockles at Sylt in their third summer have not even 
reached the size of the cockles at B 8 in their second summer. 

THamprup’s data for Skalling in the same way indicate a 
slower growth than near Den Helder. Skalling lies on the West 
coast of Jutland not far from Sylt, where WoHLENBERG did his 
observations. The place where THAmpRupP found best growth 
(the 500 m station of his ‘“‘Buhnen-Linie”’) showed a submersion 
time of 62% (THAmpRUpP, fig. 6), so, corresponding about with that 
for my poles A5, 6, 7, B3 and 4, G2 and 3. We may conclude 
from table 12 and fig. 25, 27, 66 and 70 of THAMDRUP’s paper 
that July 1932 the density at this place was + 2400 specimens 
per m?, for + 80 % belonging to yearclass 1928 and for + 20 % 
to yearclass 1929. These cockles were therefore in their 5th and 
Ath summers and their length amounted to only 21 and 23 mm. 
July 1934 the density at the same place was + 1100 cockles per 
m2, for + 50% belonging to yearclass 1928 and for + 50% to year- 
class 1929. Their sizes were resp. 25.5 and 25.6 mm. This means 
very bad growth comparable with A 1 of the Zuidwal stations 
only. It is remarkable that these animals, though growing so 
slowly, grew so regularly that their age could be so easily 
determined and that they still grew + 4 and + 3 mm in their 
6th and 5th years. In comparing these figures we must take into 
consideration, however, that these cockles were separated from 
the flood current by large musselbanks and by a wooden fence 
at right angles to the coast. 
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Watton (1919) mentions the presence of “giant’’ races of Car- 
dium edule at various places on the Scottish and English coast (Barra, 
Milford Haven, Solva, S. Pembrokeshire), where he collected in- 
dividuals up to 50 and 55 mm, with 7 to 10 rings. I never succeeded 
in counting more than 4 winterrings clearly distinguishable. 

In finishing this section it should be mentioned that we must 
be very cautious in comparing Cardium populations from 
different regions as too little is known about size-salinity and 
size-temperature relations in Cardium edule. 


Relation between density of population and grainsize of the sand 


Cardium occurs on the Zuidwal in rather oozy mud with a 
very fine grain (A 4, 5, and 6 and Br) but also in coarse sand 
(B8 and other places, see fig. 7). The cockles of Achteruit 
occur in oozy to rather coarse sand. On the island of Goeree 
cockles in the Grevelingen lived in very fine sand, but those 
west of the polder Preekhil on this island lived in large numbers 
(estimated at 400 per m?) in very oozy ground. The Cardium 
bank at the “Staart van Schieringhals” was situated in fine 
sand, but on the Noordvaarder (Terschelling) Cardium lived in 
very coarse sand, 50-80 % of the material being coarser than 
160 v. In the Noordgat (Texel) Cardium lived in rather coarse 
sand, whereas in the Mok (Texel), where I estimated their 
number at 400 per m?, the species lived in very oozy soil. Finally, 
some few km south of the fortness Oostoever near Den Helder 
(near the sluice of the Balgzand Channel) I found a very dense 
Cardium population in quite oozy bottom, so soft that it was 
wholly impassable. 

WricHT (1926) states on page 20 of his paper: ““The spat 
appears generally to fall and develop in definite portions of the 
more muddy soil near the shore and here young cockles are 
seldom found scattered broadcast over the shellfish grounds 
proper. These beds of “seed” or ““brood’’ cockles are of sufficient 
interest to merit a brief description. 

The seed areas consist of large beds of soft, oozy mud lying 
on and raised some 1.5 to 2 inches above the general level of 
the sands. Their outline is often perfectly distinct and clearly 
distinguishable from the surrounding soil”. 

On the bank of Cardium brood mentioned by WoHLENBERG 
(1937), with 39460 specimens per m®, the bottom differed widely 
from the above description of Wricut. More than 90% of 
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the bottom material was coarser then 250 p. so that the sand in 
coarseness much exceeded even the sand of the ‘““Noordvaarder’’. 
All grainsize data of WoHLENBERG deal with such coarse mate- 
rial, of between 250 » and 1 mm; possibly the bottom at Sylt 
consists to a great degree of coarser diluvial sands. 

Hecut and MarErRN (1930, p. 266) conclude: “Je feinkér- 
niger und wasserhaltiger (und damit auch weicher) das Sediment 
ist, um so starker die Besiedelung’’. This correlation is concluded 
from only one observation, however. Nevertheless it may contain 
some truth. For a dense population which easily settled on a 
muddy bottom because of slight current velocities, will, first of 
all, not be carried away, and, secondly, will grow slowly so 
that 1 m? can contain more specimens. 

Very coarse material in which the young bury themselves 
with difficulty, seems to be unfavourable. Mca Lean (1931) 
observed that Cardium corbis on gravel beaches in British Colum- 
bia always occurred at places with a more or less homogeneous 
sandy bottom. (This species too showed rapid growth at the 
places close to strong tidal currents and slow growth on the 
beaches at the head of narrow bays.) 

WOHLENBERG who quotes the observations of eee 
(1922) and Hacmerer and KANDLER (1927) on dense Cardium 
Fe olaaons in pure sand gives as his opinion that the relations 
between density of population and substratum are too insuffi- 
ciently known to say anything definite about it. The observations 
mentioned above give us no indication as to any preference of 
a special substratum as far as very oozy mud till rather coarse 
sand are concerned. If some relation between density of popu- 
lation and grainsize of the substratum should exist, it will be 
a secondary one which can be reduced to current influences. 
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INTRODUCTION 


When I set out to examine the scanty remains of Desmana 
gathered in the Netherlands, it soon appeared necessary to 
revise the fossil Water-moles recorded up till the present and 
to compare them with each other, which had not hitherto been 
done. 

This would not have been possible without the complaisance 
of the Keepers of the collections in question, who kindly entrusted 
me with a great many valuable specimens among which several 
types. I therefore take pleasure here in rendering my thanks to 
Dr Lanc and Miss Bate, London; Dr CoTtTreau, Paris; Prof. 
v. Loczy, Prof. Exrx, Dr Marta Mortt and Dr Vicu, Budapest; 
the late Prof. ScumipTcEN, Mainz; Dr STEHLik, Brno; Prof. 
ScHWANTEs and Prof. BEeuRLEN, Kiel; Prof. STEH LIN, Basle; 
Dr Viret, Lyon; Dr Ince SEEMANN, Wirzburg; Dr HELLER, 
Heidelberg; Mr Ko.utau, Berlin and Dr TrEscu, Haarlem, for 
the loan of the fossil material. 

My sincere thanks are also due to Prof. Ponte, Berlin, and to 
Prof. Boscuma and Dr JuncE, Leiden, for putting at my disposal 
recent material for comparison, and to all the above for the 
trouble they took for this purpose. In this way a unique oppor- 
tunity was afforded me of examining side by side remains of 
all the forms of Water-moles hitherto known. The fact that thus 
the measurements could be taken by one and the same person 
is a factor of great importance. 

Particularly am I indebted to Dr Kormos, Budapest, who 
has generously lent me the rich Hungarian material gathered 
by him, and which was originally intended to have been treated 
monographically by himself. 
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My thanks are also due to the Amsterdamsche Universiteits 
Vereeniging which, through the kind intermediacy of Prof. 
L. F. pe Beaurort, placed at our disposal a grant for the research 
of the Tegelen fossils; part of this could be spent on the Plates. 

The specimens have been drawn and measured by the present 
author with the aid of a binocular microscope with ocular 
micrometer. 


Water-moles (Swedish: ratta desman (= musk); French: 
desmans, rats musqués; Portuguese: rata admirelada; Russian: 
Wychuchol; German: Bisamspitzmaiise, Bisamriiszler) have 
been treated in a somewhat niggardly way by palaeontologists. 
ScHLOssER (1888) only admitted the Desman of the Upper 
Freshwater Bed as such, and so he wrote (p. 136): “‘die Gattung 
Myogale findet sich fossil nur in Pleistocanen Ablagerungen’’. 
He referred the type humerus of Mygale antigua Pomel (1848) 
from Sansan without any argument to the Soricidae, as he 
thought ‘‘die von franzésischen Autoren genannten miocanen 
Myogale-Arten durchaus problematisch’’. Also the Hungarian 
Water-moles, first recorded by NEHRING (1890), and repeatedly 
since 1913, especially by Kormos, from the Pontian up to the 
Postglacial, have been overlooked. Thus we read in “‘Die Sauge- 
tiere’”’ (Max WEBER, 1927), p. 128: “Die recenten europaischen 
Desmaninae sind erst aus dem Plistocan bekannt’’. 

Even in the recent publications of CHARLEMAGNE (1930, 
1936), who tries to deduce the recent area of Desmana from the 
distribution of the Water-moles in the past, the conclusions are 
still based upon the obsolete data of TROUEsSART, etc. 

It is Newton (1882), Frrnor (1891), Kormos (1913-1938) 
and SCHMIDTGEN (1925) who have given detailed descriptions 
of fossil Desman remains. They, however, had not the occasion 
to compare their material with that found in other countries. 
Moreover, the figures of Fino are very inaccurate, and the 
single photographic figure given by ScHMIpDTGEN has suffered so 
much by being printed that the molars can hardly be distin- 
guished. 

Especially the Miocene French Desmans badly needed a 
revision: “Es fragt sich ob nicht Pomet’s Myogale antiqua wirk- 
lich mit M. pyrenaica zu vereinigen sei. Uebrigens stehen auch 
M. minuta Lartet, M. nayadum und M. auvernensis Pomel wie mir 
scheint auf unsicherer Grundlage”’. (WoLpricH, 1887). Already 


A REVISION OF THE FOSSIL WATER-MOLES (DESMANINAE) 203 


in his first publication on fossil Water-moles Kormos saw the 
need of comparison of the tertiary Hungarian Desmans with 
those from Sansan, and regretted not to have had the oppor- 
tunity to accomplish it. 

I esteem it a privilege therefore, to be able to give an autoptic 
comparative review of the fossil Water-moles preserved up till 
the present day. 

The group, as far as known, forms a well-defined unity, and 
especially since the Pontian the resemblance 1s so great that the 
differences are only to be found in details. Thus the obvious 
way will be to compare successively the morphological units, 
adding a summary of the results in the diagnosis of each species 
and subspecies. 


HISTORICAL DATA 

FRANCE 

In the Session of the Geological Society, held at Paris on 7th. 
June, 1841, Pomet recorded a “Desman arvernien (Nob.), 
caractérisé par la courbure.de l’apophyse coronoide de sa 
mandibule’’, from “les collines de la Tour-de-Boulade (Puy- 
de-Déme)”’. (PomEL, 1844). 

Some years later (1848) PomEL gave more details of this 
mandible and also referred a humerus to this species, which he 
termed then Mygale nayadum et arvernensis. There the locality is 
named Chauffours. Prof. Sreniim kindly informed me that 
this is the name of the village situated at the foot of the Puy- 
de-Mont Doury of which the Tour-de-Boulade is a spur, and 
that the age of the deposit is Upper-(or perhaps Middle-) 
Stampian (Upper-Oligocene). 

PomEL saw the difference with “‘Myg. pyrenaica’’, and wrote: 
‘*Peut-étre un sous-genre distinct’’. 

Unfortunately PomeEt’s collection got lost in 1852, “lors de 
Pinvasion de mon domicile au coup d’Etat du 2 Décembre’’. 
In the same letter to TRuTaT, PomMEL communicated that he 
had found later “‘d’autres parties de squelette, des portions de 
machoires qui confirmérent attribution du genre par leur 
formule dentaire’’. This information does not obviate the fact 
that this species cannot be termed a true Water-mole (p. 320). 

In the same note PomeL mentioned “‘Mygale antiqua Pom. 
(M. pyrenaica Blainv.). Humérus plus robuste que celui du MM. 
pyrenaica, mais de méme taille; insertion du grand pectoral plus 
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basse; condyle interne pourvue d’un petit crochet recurrent et 
d’un trou plus étroit, plus en forme de canal”. 

De BuarinvILLE had already figured in his Ostéographie, 
Insectivores, Pl. XI, the distal half of the humerus from Sansan 
side by side with the bone of Gal. pyrenaicus, and wrote (p. 99) 
of it: ‘‘une partie assez considérable d’humérus du coté gauche, 
auquel la téte supérieure seule manque, et que M. Larter, quil’a 
découverte malgré sa petitesse, a justement rapportée au Desman 
des Pyrénées’’. The latter is an error to which Larter (1851) 
has objected: “Un peu plus grand que le Desman des Pyrénées 
avec lequel on ne doit pas cependant le confondre, bien que 
M. DE BLAINVILLE, par un malentendu sans doute m/ait at- 
tribué d’avoir le premier proposé cette identité spécifique, 
qu’il a lui-méme adopté dans son Ostéographie”’. 

LarTET gathered at the same locality more remains of corre- 
sponding size, among which a mandibular fragment with the 
four premolars, which he (1851) named Mygale sansaniensis, to 
which species he also referred the humerus described and figured 
by DE BLAINVILLE, and already named by PomeL Mygale antiqua. 
Of the premolars LARTET wrote: ““Les dents de notre Desman 
fossile, comparées a celles de son congénére, le D. des Pyrénées, 
présentent des caractéres différentiels trés appréciables. La 
dissemblance dans les formes se retrouve, bien qu’a un degré 
moins sensible dans les autres parties connues du squelette’’. 

In the same tube in which I found this mandibular fragment 
with p,;—p, were further a small fragment of a humeral shaft, 
of two ulnae, of a radius and ofa tibia, a calcaneus, an astragalus, 
a clavicle and a navicular. All these remains were noted on the 
label; but the clavicle had erroneously been indicated as a 
‘“‘métatarsien’’. The calcaneus, however, is not that of a Water- 
mole, and is, moreover, too large for the other tarsal bones. 
None of the bones in this tube have been mentioned by FitHon 
nor by TRutat. Frryor (1891): “Les seuls os des membres qui 
nous soient connue, sont un humérus et un cubitus, qui paraissent, 
sauf leur taille un peu supérieure (BLAINVILLE, Ost. Pl. XI), 
présque identiques aux mémes parties osseuses du Desman 
des Pyrénées”. And Trurart, p. 98: “Un cubitus peut-étre un 
peu plus fort que dans le M. Pyrenaica accompagnait cet 
humérus. Ces deux piéces ont été figurées par de Blainville’’. 
This is an error, as only the distal half of the humerus of ““Mygale 
de Sansans’”’, ““Desman des Pyrénées” or “Mygale pyrénaicus’’, 


A REVISION OF THE FOSSIL WATER-MOLES (DESMANINAE) 205 


was figured in the Ostéographie. Whether the cubitus (ulna) 
mentioned by these authors is the proximal half of an ulna 
that I found in the tube with the other bones mentioned cannot 
be determined. The colour is not that of the yellowish humerus. 

This type humerus, the distal half of which is figured by pr 
BLAINVILLE, Is conserved separately in a tube with a label on 
which is written: “Desman de Sansan, Mygale Sansaniensis. | 
humerus. Ost. Ins. Pl. XI”. However, I found this figured 
portion broken into two pieces which could be glued together 
again, although badly damaged, e.g. “‘le petit crochet recurrent” 
was gone. But besides this figured distal half, the tube contained 
yet another fragment, certainly of the same bone, viz. the 
proximal portion without the head. Undoubtedly Larrer had 
found the bone with only the caput missing. Then it must have 
got broken into two, the distal half of which was figured by 
DE BLAINVILLE. The two halves have now been joined again. 

Since all the extremity bones mentioned above quite agree 
in size and strength with the type humerus of Myg. antiqua Pomel 
(the fragment of humeral shaft is identic with the type), there 
is no reason not to refer them all to this species. 

The mandibular ramus with the premolars and the alveoles 
of the other unicuspids (the type specimen of Lartet’s Mygale 
sansaniensis)cannot be referred to the Water-moles (cfr. p. 325), 
and so for this species another generic name will be suitable. 

Much smaller remains gathered by LARTET in Sansan were 
also referred by him (1851) to Mygale and the name of Mygale 
minuta established for them. ‘‘Petite espéce comparable par 
sa taille 4a notre musaraigne commune, se rapprochant davantage 
par quelques morceaux receuillis du Desman des Pyrénées.” 
LarTET gave neither description nor figures of these remains. 
When FirHot (1891) studied the fossil mammals of Sansan he 
found of ““M. minuta’’ in the collection Larter in the Museum 
at Paris, two mandibular fragments, one without teeth, the 
other with the two foremost molars, the distal portion of a 
humerus and of a tibia, and the articular portion of a scapula. 
“Quant au fragment de tibia, il est trop mutilé pour permettre 
des comparaisons.”’ Also TRuTAT (1891) saw these five specimens 
in the collection LaRTET. 

I, too, met with in the tube which bears a label with ““Desman 
trés-petit. Mygale minuta’’, only five fragments, but these were 
the two mandibular fragments, one of the scapula and two of 
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the humerus. The tibia fragment was absent. The label mention- 
ed: ‘2 frag. de mach. inf., 1 part. d’omoplat, 2 part. d’humérus, 
1 tibia”. The two humeral halves, a proximal and a distal one, 
certainly belong together. 

Trutar has already expressed his doubts about the generic 
attribution of this species of Water-mole of Sansan. ‘‘Je serais 
porté a croire que le M. minuta, de LarteT appartient a un 
genre trés voisin des Desmans, mais tout distinct.”” That these 
remains do not indeed belong to the Water-moles, but to two 
rather removed genera will be discussed later (p. 324). The 
name of M. minuta has thus also to be dropped. 

In his publication on the fossil mammals of Sansan, FILHOL 
describes and figures (unfortunately very imperfectly) an upper 
dentition (p!—m*) and the horizontal portion of the lower jaw 
belonging to it, with 1,, c, py, Pps-m 3. He named it Mpygale 
antiqua Filhol. Where, however, these remains belong to a Water- 
mole of the same size as is indicated by the type humerus of 
Mygale antiqua Pomel, it is the name of the latter author that 
must be used for this Water-mole, which appears to be the only 
fossil species gathered in France. Because the differences with 
Desmana and Galemys justify an other generic name, I propose 
that of Mygalea nov. gen., as it is much resembling the well- 
known name of Mygale, which, however, according to the rules 
of nomenclature, cannot be maintained. 


Mygale (Quvier, 1800) mouse-weasel, has priority over Mjogale (BRANDT, 
1836). Moreover, PALMER (p. 437, footnote) wrote: ““According to SHERBORN 
(Index Anim., 641, 1145, 1902) this name dates from 1796 in the form 
Mygalus (‘“Mygalus A. Retzius, Animad. Class. Mamm. Linn., 22”), and 
was based on Mygalus moschatus. This reference has not been verified’’. 

That Myogale has been used universally for recent Water-moles will be 
partly due to Dosson (1883, p. 128), who wrote: ‘““Mygale has undoubtedly 
priority but I prefer to use Myogale as it is more generally used, and its use 
allows of the retention of the former term to designate a well-known genus 
of spiders to which LATREILLE (in 1802) applied it’’. Arachnologists, however, 
dropped this name long ago. Thus E. Simon, in his Histoire Naturelle des 
Araignées (1892, p. 65) wrote: “Les Aviculariides, plus connus sous le 
nom de Mygales’’, etc., and added in a foot-note: ‘““Le nom de Mygale a été 
employé en 1800 par Cuvier (Lecons anat.) pour un genre de Mammiféres, 
et ce n’est qu’en 1802 que WALCKENAER a proposé le méme nom pour un 
genre d’Arachnides (Faune Par., II)’’. Since it has appeared that the Russian 
Water-mole must be named Desmana (GUELDENSTAEDT, 1777), and the small 
Franco-Iberian species Galemys (Kaup, 1829). 
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ENGLAND. 


In 1846 Owen described a lower jaw from the Forest-Bed, 
gathered by GREEN in 1842, and, after comparing it with the 
smaller recent Franco-Iberian Water-mole, Galemys pyrenaicus, 
termed it Palaeospalax magnus. This type-jaw of an “ancient 
mole”’ was gathered at Ostend, near Bacton, in Norfolk.) 

Since then many more remains have been gathered in the 
Forest-Bed at Bacton, West-Runton, and Beeston, near Cromer, 
and described and figured by NEwron in his Forest-Bed Memoir 
(1882, 1891). He, like Larter (1864) before him, after having 
compared them with the recent Russian Desman, was convinced 
of their specific identity. Ever since then the English Desman 
has appeared in literature under the name of Myogale moschata.*) 

As has already been assumed by Kormos, and as will be ex- 
pounded in the following pages, the English form cannot be 
identified with recent D. moschata. However, taking into consider- 
ation the high degree of variability in the recent Desman, the 
differences are more of subspecific than of specific value. 

In consequence of this the name of Desmana moschata magna 


1) Unfortunately the name of this locality has evidently been confused 
by Dosson (1883) with that of the well-known sea-side resort, Ostende, in 
Belgium. Since he wrote: ““Remains of Myogale moschata, or of a species very 
closely allied to it, have been found in alluvial beds in England and in 
Belgium’, this error has been cited again and again in literature. In 1880, 
only few years before Dosson’s publication, SANDBERGER, in his “Beitrage 
zur Kenntniss der Unterpleistocanen Schichten Englands’’, still expressed 
himself as follows: ‘“‘meines Wissens ist Myogale moschata nicht weiter fossil 
bekannt’’. SCHMIDTGEN (1925) tried in vain to get any information about a 
Belgian fossil Desman. Also the statement as to the range of Myogale moschata 
fossilis in England, Belgium and Germany (TRovuEssArt’s Catalogus mamma- 
lium I (1898-1899), p. 203 and Supplementum (1904-1905) is incorrect, 
since it was not until 1925 that the first remains of Desmana in Germany 
were recorded and that by Scumiptcen. Much earlier (1890) NEHRING 
mentioned a fossil water-mole found in Beremend, Hungary. 

2) In Ossporn’s List of Mammals from the Forest-Bed Series (1922) 
two Water-moles appear: 1 ‘English Myogale = Galemys’’ and, 2 ‘“‘continental 
Myogale = Desman’’. This led Kormos (1930, p. 2) to assume that two forms 
of Desman have lived in England. At my request Dr Hinton kindly informed 
me that only one Desman is meant. Osgorn’s list is rather misleading, 
because notes given by HinTon have been incorporated in it, and the names 
used by other authors have been left in too. So that in this list one species 
is apt to figure under two or three different names. 
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Owen is used in the present paper for the English Water-mole, 
in accordance with the rules of nomenclature. 

The English material from which NewTon had to draw his 
conclusions must have been augmented by a considerable 
amount since then, as I had in hands a fragment of a maxillary 
(in water-moles the premaxillary contains the large first incisor 
only) with the smaller incisors, three isolated young upper 
molars, a mandibular ramus, the angular process of which is 
almost undamaged, a perfect humerus, etc., all specimens not 
available to NEwTon when he wrote his Memoir. It is remarkable 
that among the rich English collection not a single fragment 
of the femur is present. 

All the specimens belong to the collections of the British 
Museum (Nat. Hist.), London; the greater part of them to the 
Savin collection. 


HUNGARY AND TRANSSYLVANIA. 


Lately Kormos (1938) published many historical details 
about the fossil remains of Water-moles gathered by himself 
and others in Hungary and Transsylvania. Therefore the follow- 
ing resumé may suffice here. 

In 1913 Kormos described and figured some lower jaws 
with teeth of three different species of Water-moles. The largest 
of those is Desmana nehringi from the Upper-Pliocene (Lower- 
Cromerian) of the Baranya district (Beremend and Villany- 
Kalkberg). Fragments of a lower jaw with p, and m, had already 
been found in 1847, and preserved in the Naturhistorisches 
Museum at Vienna. NEHRING recorded this Myogale in 1890, 
but without giving it a specific name. He wrote on the label: 
Myogale intermedia n.sp. Nehring, evidently because the size 
is intermediate between the two living Water-moles. Kormos 
(1913) described and figured these two fragments, and NEHRING’s 
specific name never having been published, gave them the 
name of Desmana nehringi. To my regret I could not examine 
these type specimens, as they could not be found in the Vienna 
Museum. 

Later a number of lower jaws with teeth, a scapula, a pelvis, 
several limb bones and the ante-molar portion of a skull of this 
species were saved. So Kormos (1938) was able to give a fuller 
description of this Water-mole, with figures of the skull-fragment’ 
and of lower mandibular rami. This species is the best known 
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among fossil Water-moles. Unfortunately, of the upper dentition 
only some unicuspids (c—p) are represented. 

The second species, newly established in Kormos’ publication 
of 1913, is but slightly larger than recent Galemys and is named 
Galemys semseyt. It is likewise based upon a lower jaw fragment 
with teeth (py-ms;), and was found in Pispokfirdé, Trans- 
sylvania, in Middle-Cromerian deposits. Kormos afterwards 
collected a rich material, among which a maxillar fragment 
with p*-m, agreeing in size with the jaw from Pispdékfiirdé, 
in Beremend and Csarnota, and referred it to Gal. semseyi 
(Kormos, 1938). The debatableness of this reference will be 
discussed on p. 315. It may suffice here to say that I felt obliged 
to establish for the latter remains a new species. In honour 
of the zealous investigator who, during the last 30 years discov- 
ered in Hungary and Transsylvania a world of extinct micro- 
mammals belonging to dozens of new species, I take pleasure 
in naming this Water-mole Desmana kormosi spec. nov. 

Desmana thermalis, too, was discovered by Kormos (1930). 
It is known by two upper and some lower dentitions, and by 
many limb bones, all gathered in Piispokfiirdo. 

The third Water-mole treated by Kormos in the paper of 
1913, received the name of Galemys hungaricus. It is the smallest 
of the three and also the oldest, having been gathered in Pontian 
clay-deposits in a cave near Polgardi, N.E. of Platten Lake 
(Kormos 1git). It is represented by some fragments of lower 
jaws with p, and the molars, by a humerus, by a fragment of an 
ulna and one of a tibia-fibula. The generic name established 
for it in the present paper is Mygalinia nov. gen. 

A larger Desman from Polgardi has just been mentioned in 
Kormos’ paper upon D. thermalis (1930). The particulars of the 
dentition as far as known (c—p?, m1, c—p2, m, and roots of i,—i;) 
are those of the true Water-moles; the size fairly well agrees 
with D. kormosi. It is termed in the present paper Desmana 
pontica spec. nov. 

The geologically youngest and at the same time the largest 
fossil Desman known is Desmana moschata hungarica Kormos, a 
lower jaw of which was gathered in 1914, in Puskoporos (N.E. 
of Budapest), and recorded by Kormos (1914). Later a humerus 
and a femur (Kormos, 1916) and a fragment of the tibia and 
of a humerus (Enix, 1915) were found, likewise out of Magdale- 
nian caves. The mandibular ramus, the upper arm-bone and 
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the thigh bone have been figured by Kormos. The size of this 
animal considerably surpasses that of the recent Russian Water- 
mole. 


MORAVIA. 


About 30 years ago CAPEK gathered the first remains of 
Moravian Desmana on Stranska Skala (Lateiner Berg), near Brno 
(Kormos 1933). It was not until 1925 that Myogale moschata 
from Lateiner Berg was mentioned in literature and by KNIiEs. 
Some years ago STEHLIK (1934) gave (in the Czech language) 
a survey of the material to which he himself has added valuable 
specimens. The short description with some photos does not 
include a comparison with other Water-moles. With exceptional 
kindness Dr STEHLik lent me the complete collection (mandibu- 
lar rami with teeth, humeri, femora and also tibiae-fibulae 
fragments), so that the Moravian Desman could be incorporated 
in the comparison. Unfortunately, hitherto nothing of the up- 
per jaw nor of the upper teeth has been gathered. Also this 
Desman nearly approaches the recent one, and therefore will 
be termed Desmana moschata moravica in the present paper. 

All specimens have been gathered on Stranska Skala and are 
preserved in the Mahrisches Landesmuseum at Brno. 


GERMANY. 


In 1925 SCHMIDTGEN gave an exhaustive treatise on Desmana 
remains gathered in the Lower-Pleistocene Mosbach Sands. 
After comparing both upper jaws with teeth, and both lower 
jaw fragments without, with a rich material of recent skulls, 
the author estimated the differences of subspecific value and 
termed this fossil Water-mole Desmana moschata mosbachensis. This 
is the first German Water-mole known. 

HELLER (1936) recorded a fragment of a tibia of D. nehringi K. 
and an upper molar of “Galemys semseyi K.”, from the Upper 
Pliocene of Gundersheim (Rheinhessen). 

A perfect tibia-fibula of a large Desman has been recognised 
among the bones froma Late-Palaeolithic ‘““Rentierjagerlager” at 
Meiendorf, near Hamburg (Krause, 1937). It is named Desmana 
moschata aff. hungarica Kormos in the present paper. Lately a 
portion of a sacrum of the same large form was gathered, 
together with Mesolithic implements, in an excavation at 
Ahrensburg-Stellmoor, near Hamburg. 
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Recently IncE SEEMANN (1938) described and figured a 
large Insectivore of the Upper-Miocene of Viehhausen (Bavaria), 
which she named Myogale germanica spec. nov. After having seen 
these fine specimens I can pronounce this animal to be not a 
Water-mole, but an Erinaceide (see p. 326). 


NETHERLANDS. 


Hitherto but few remains of Desmana have been found in the 
Netherlands. The first was the distal half of a femur gathered 
about 30 years ago in the Tegelen Clay by the Rev. R. 
WEINGAERTNER among a rich collection of fossil Mammals, at 
present preserved in the Zoological Museum at Amsterdam. 
Dr Tescu, Director of the Geological Survey, sent the specimen 
to Mr E. T. Newron, London, the expert in the Forest-Bed 
fauna, who referred it to ““Myogale sp., intermediate in size 
between M. moschata and M. pyrenaica’’ (written on label). In 
consequence Myogale spec. appeared in the list of Tegelen 
Mammals published by Rerp (1915) in his treatise on the flora 
of this locality. 

Some years ago a femur, likewise from the Tegelen Clay, 
and lacking the distal epiphyse, was added to the B6hmers 
en van Bemmel Collection, Zoological Museum, Amsterdam. 

Shortly afterwards (1932) an upper molar (m? dext.) and a 
fragment of a left mandibular ramus came to light in synchronic 
deposits from a depth of 86—-88.50 m in boring 10 (Groot 
Berkheide) of the Leiden Dunewater Supply, at Wassenaar, 
near The Hague !). 

In 1935 a first upper molar (m! dext.) appeared out of a 
geologically younger layer in a boring at Bergambacht (Lek- 
boring 6), in the province of South-Holland, from a depth of 
50-53,80 m. The specimens from the borings are preserved in 
the collections of the Geologische Stichting, Haarlem. 

Undoubtedly the femur from the Tegelen Clay is of a smaller 
Desman than the remains from the borings, which approach the 
Russian Desman in size. The femur is about as large as that of 
D. nehringi, but the form resembles rather that of D. thermalis 
which, however, is considerably larger. Provisionally the Tegelen 
Water-mole is, in the present paper, named Desmana thermalis 
tegelensis subsp. nov. 


1) See Addendum, p. 329. 
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The remains from the boring at Wassenaar likewise, and here 
also as regards the size, approach most nearly the same portions 
in D. thermalis, hence they have been termed Desmana aff. 
thermalis Kormos. 

The molar from the boring at Bergambacht resembles some- 
what more some specimens of the recent Russian Water-mole, 
and is therefore provisionally indicated as Desmana aff. moschata 
Pallas. 

MORPHOLOGY 


The skeleton of recent Water-moles is sufficiently known by 
the description and figures of Desmana moschata by Doxsson, and 
of Galemys pyrenaicus by de BLaINvILLE (Ostéographie, Insec- 
tivores, Pls. II, V, IX, XI), Trurar (with good phototype 
figures, 4 times nat. size) and by PutssEGuR (1935). 


Recent material used for comparison: 


Desmana moschata Pallas: 


Rijksmuseum v. Nat. Hist., Leiden: 


cat.a Skeleton (teeth moderately worn). Length of skull 
58.3 mm.?) 
cat. b Skull (teeth moderately worn). Length of skull 56.9 mm. 


Zool. Mus. Univ., Berlin: 


4467 Skull (teeth scarcely worn, still one milk-tooth present). 
Brain-case lacking. 

4466 Skull (teeth scarcely worn, py, slightly hidden in the 
alveole). Length of skull 54.5 mm. 

33820 Skull (teeth slightly worn). Brain-case lacking. 

33829 Skull (teeth slightly worn). Length of skull 54.5 mm. 

33818 Skull (teeth moderately worn). Length of skull 55.0 mm. 

33819 Skull (teeth moderately worn). Brain-case lacking. 

692 Skull (teeth moderately worn). Length of skull 56.0 mm. 

4465 Skull (teeth moderately worn). Brain-case lacking. 

691 Rostrum and lower jaws (teeth much worn). 


On the Leiden skulls and on Nos. 33819-691 the sutures have 
vanished. 


1) In 12 skulls measured by Charlemagne (1936) the length varies from 
56—58.5 mm. 
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Galemys pyrenaicus Geoffroy: 
Rijksmuseum v. Nat. Hist., Leiden: 


cat. a Skeleton (teeth scarcely worn). Length of skull 32.8 mm. 
cat. b Skull (teeth scarcely worn). Length of skull 34.8 mm. 
cat. c Skull (teeth moderately worn). Brain-case lacking. 
cat.d Skull (teeth moderately worn). Length of skull 35.1 mm. 
cat. e Skull (teeth moderately worn). Brain-case lacking. 


All the remains of D. m. magna are preserved in the British 
Museum (Nat. Hist.), London, all those of D.m.moravica in the 
Mahrisches Landesmuseum, Brno, those of D.m.mosbachensis in 
the Naturhistorisches Museum der Stadt Mainz, of Mygalea 
antiqua in the Muséum Nat. d’Histoire Naturelle, Paris and of 
D.m.hungarica, Galemys semseyi, D.pontica and Mygalinia hungarica 
in the Ungar. Geologische Anstalt, Budapest. Only of the species 
having their remains scattered over different collections are these 
latter indicated in the lists of the fossil material and in the 
explanations of the figures. Also the localities have been named 
only when the species has been found in more than one. 


Fossil skull fragments and upper teeth examined: 
Text figs. 1-28, Pl. VIII, figs. 1-6. 


Desmana moschata magna. 
M 6145 Left max. fragment with p*-m? (much worn). 
Figs--¢, 11;, Pl. VIII, fig. 2. 
M 61454 Left max. fragment with i?-c (much worn). Teeth 
fig. ¢- sek VLE. fig. 2. 
M 6144 Right m! (slightly worn), isolated. Fig. 15. 
M 6144A Right m? (slightly worn), isolated. Fig. 25. 
M 6153. Left m1, unworn enamel cap. Fig. 14. 


Desmana thermalts Ung. Geol. Anst., Bud., 
Ob/4742 Left maxilla with p*-m* (much worn), type. Figs. 2: 
@, ba; Pi Vil tig. 4a. 
Ob/4743 Pight maxilla with p? and alveoles of p'-m*. Pl. VIII, 
fig. 40. 
Desmana aff. thermalis. Wassenaar, Holland. 
Geol. Stichting, Haarlem: 
Right m? (slightly worn), isolated. Fig. 23; Pl. VIII, fig. 6. 
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Desmana aff. moschata, Bergambacht, Holland. 
Geol. Stichting, Haarlem: 
Right m! (moderately worn), isolated. Fig. 16; Pl. VIII, fig. 5. 


Desmana nehringi, Villany-Kalkberg. Geol. Pal. Inst. Univ. Kiel: 


Antemolar portion of skull with c, p?, p? dext. and c—p? sin. 

(much worn) and alveoles of other premolars and incisors. 
(Kormos 1938, figs. 1 and 2). Pl. VIII, fig. 3. 

Zool. Abt. Ung. Nat. Mus., Bud.: 

4039 Left max. fragment with c—p® (moderately worn) Fig. 4. 


Desmana kormosi. Ibidem: 


4045 Left max. fragment with p*-m* (moderately worn), 
Beremend. Type. (Kormos 1938, fig. 5) Figs. 8, 19, 28. 
Coll. Dr FLortan HELLER, Heidelberg: 

Left m! (slightly worn), isolated. Gundersheim. Fig. 20. 


Desmana pontica. 


Ob/5074A4 Right c—p? in situ (slightly worn). Type. Fig. 5. 
Ob/5074B Right m!? (slightly worn), isolated. Fig. 21. 


Mygalea antiqua. 


Right max. fragment with p*-m* (moderately worn, m1! 
damaged). Figs. 6 and 27. 


The preorbital fragment of the old maxillary from the 
Forest-Bed does not show any difference in form with old recent 
skulls of Desmana. A thin bar (min. width 1 mm) is directed 
obliquely over the infra-orbital canal. The for. lacrimale lies 
above the anterior root of the first molar. The lower border of 
the canal anterior to the bar is high (fig. 2). 

As has already been mentioned by Kormos, the bone-bridge 
is considerably broader in D. thermalis (fig. 2). I measured 1.5 
and 1.7 mm. It stands more perpendicular and above the anteri- 
or root of the second molar. The anterior portion of the outer 
border of the canal is low. In these features the fossil species 
much resembles Galemys where, notwithstanding the much 
smaller size, the minimal width of the bar (in 5 specimens) 
varies between 1.2 and 1.6 mm. 

In D. kormosi the bar is rather slender (0.9 mm) and stands | 
slightly more inclined than in D. thermalis. Seen from the side 
the posterior border of the infraorbital foramen lies above the 
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space between m?! and m?, in both recent Water-moles as well 
as in D. kormost. In the English maxillary it ends further forward, 
viz. above the posterior mesostyle of m1. In D. thermalis it ends 
as far forward as above the space between both mesostyles of m}. 
The rostral portion of the skull (Pl. VIII, fig. 3) of D. nehringi 
seems to be rather narrow. Although the length of the rostrum 
is in accordance with the intermediate size of the species about 
midway between the two recent Water-moles, the transverse 


10 
Desmana moschata, Rostrum; 21/2x. ----- Max.-premax. suture in Galemys pyrenaicus. 
D. mosch. magna. Max. sin.; ----- of D. thermalis.; f. 1. for. lacrimale in both; 2x. 


D. mosch. magna. 12-c sin. (of Pl. VIII, fig. 2); a. i2, ext.; a’. above; b. i3, ext.; c. canine, int.; 5x. 
D. nehringi. a. c—p2 sin., int.; Nat. Mus., Bud. 4039. b. p3 dext., ant.; c. ext.; 5X. 

D. pontica. a. c—p2 dext., ext.; 6. int.; c. p2 above; 5x. Geol. Anst., Bud. 5074A. 

Mygalea antiqua. Pl—p4 sin.; a. int.; b. ext.; c. above; 5x. 

Gal. pyrenaicus. a. c—p4 sin., above; 5x. Leiden Mus. cat. c; b. p4 sin., ext., cat. a. 

D. kormosi. a. p4 sin., ext., 6. ant. (of textfig. 19); 5x. 

D. thermalis. P4 sin., ext. (of textfig. 12); 5x. 

D. moschata. P4 sin,, ext.; a. Berlin Mus. 33829; 5. Leiden Mus., cat. a; c. cat. b. 
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measurements approach very nearly those in recent Galemys. 
This is not due to some dislocation the specimen has suffered 
by transverse pressure. 


Rostrum D.mosch. D. nehringi  G. pyr. 
(aver.) Kiel M. 4039 (aver.) 


1. From anterior border of rostrum to p® 


(post.) . : : : é : APL TO.F, 13.8 9-9 
El Wo oe, a ee ee ee 7.9 7.4 4.8 
Widtheat Jargesincisori. tae ne 9-7 6.0 5.2 
Width before canine . : ; , 9.0 5.8 5.2 
Heights betore tcanine sn alle snes 6.8 4.2 4.0 
Widths before mitt.. si) )aee anne r en ES-O 10.8 8.0 
Eleight sbeloresim ts yee yt ea g.0 5-9 4.8 
Width’ of nasalorifice 493 oF. \s 5.0 3.6 2.8 
Length of for. incisivi . : : 5.5 2.8 22 
Width of palatine between Pp : 2 5-4 5 a5 3.5 
Width of palatine between p® .. 6.0 3.8 4.0 ay 
Tice Dr ‘ : ; ; : : : 2.37 1.86 2.06 


Compared to the considerable length of the premolars the 
portion of the rostrum before the canine is extraordinarily 
short, as are the for. incisivi which, just as in D. moschata, extend 
no farther back than the alveole of i?. In recent Galemys the fora- 
mina are even absolutely longer than in the fossil and they end 
as far back as the alveole of i. 

Whereas in recent Desmana the rostrum distinctly broadens 
from the canine forwards, in D. nehringi and in recent Galemys 
this broadening is negligible, the width being almost the same 
just before the canines as at the large incisors. 

In the fossil skull the opening of a blood-vessel may be observ- 
ed (Kormos, 1938, fig. 1) above the anterior root of the canine. 
A rather broad groove runs from the foramen straight forward. 
Skulls, not full-grown, of recent Desmana show neither foramen 
nor groove, as both form part of the premaxillo-maxillary suture. 
When the latter vanishes the groove indicates its former course, 
forward and somewhat downwards. The foramen at first lying 
above the canine shifts forwards with the suture, so that in full- 
grown skulls it is situated above i® (fig. 1). In Galemys the foramen 
remains above the canine throughout life, and lies at some 
distance behind the suture, which runs straight upwards, not 
making a long curve backwards. When a groove is present it 
runs straight forward. | 

Although no trace of the suture can be detected in the fossil 
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rostrum, we may conclude from the place of the foramen and 
the course of the groove that in these features the fossil rostrum 
resembles rather that in Galemys than the strongly developed 
rostral end of the recent Desman-skull. 


Upper Dentition. 


As usual the material of upper teeth is scanty. Of Desmana m. 
hungarica, D. m. moravica, Galemys semseyi and Mygalinia hungarica 
none at all has been preserved. 

SCHMIDTGEN (1925) has given an exhaustive description and 
comparison of the only preserved, much worn, upper dentition 
(i?, c, p?-+m? dext. and p? sin.) of D. m. mosbachensis. Kormos 
(1930) described upper teeth of D. thermalis, and lately (1938) 
gave a description and figures of some of D. nehringi and of D. 
kormost. FiLHow (1891) described and figured (imperfectly) the 
upper dentition of Mygalea antiqua, and compared it with that 
of recent Galemys. 

Of the Forest-Bed Water-mole two ae worn dentitions are 
present, namely one (c—m?) described and figured by NEwron 
(1882), the other gathered later and treated in the present paper. 
This left upper dentition (PI. VIII, fig. 2) consists of two portions: 
No. 6145 with p*-m? and No. 61454 with i?-c. Undoubtedly 
both fragments belong to the same jaw. Three isolated upper 
molars are of peculiar value, as they are but slightly, or not at 
all, worn off. 

The characteristic first upper incisor is not known of any 
fossil Water-mole. However, in the skull fragment of D. nehringi 
their alveoles reveal that these teeth were not so strong relatively 
as in recent Desmana where the rostrum broadens by reason of 
their great development. 

D. m. magna is the only fossil Water-mole in which i? and 1% 
are both preserved. The anterior and the posterior end of these 
teeth (fig. 3) are developed into minute cingular cusps, the 
anterior one slightly larger than the other. A rather sharp edge 
runs along the fore and the hind slope of the main cusp which 
is worn off in i?. I? is pressed somewhat diagonally between 1? 
and the canine, so that the contact facet towards i? lies at the 
morphologically exterior side of the crown (fig. 36). In both 
. teeth a distinct cingulum is absent at the interior side of the 
crowns which are relatively narrower than in the recent species. 
This feature can also be observed in the photo of the Mosbach 
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i? (Pl. VIII, fig. 1). The same holds good for the canine (fig. 3¢) 
in the English fragment, which is furnished with analogous 
cusplets as the incisors. 

The canine of D. nehringi is remarkably high, especially in 
the specimen 4039 in the Budapest Museum, and thus more 
caniniform than in later Water-moles, where it is so much 
elongated as to have attained the size of the second premolar. 
In the Forest-Bed and in the Mosbach Water-mole, just as in the 
recent species, it has even surpassed it. In D. nehringi the canine 
is almost as strong as the first premolar; its base has strongly 
oppressed the base of the latter (fig. 4a). In the skull fragment 
in the Kiel Museum the teeth are much worn; the canine is 
only a trifle higher than p!, but distinctly longer. +) 

In D. pontica the canine (fig. 5) has a considerable posterior 
talon and the cingulum is strong along the inner side of the 
tooth. The anterior cusplet, so distinct in recent Galemys, is 
absent, as in beth later species of Desmana of which the canine 
has been preserved. 

We shall consider p1-p* together. In the English type jaw 
(NEwTon, 1882, Pl. XVI, fig. 1) their proportionate size agrees 
with that in the recent Desman. A look at our Table reveals 

-that in D. m. magna, as well as in D. thermalis, the unicuspids 
are no smaller than these teeth in the recent from, whereas 
the molars are distinctly so. 

In D. thermalts p+ is not known, but in the alveole a longitudi- 
nal crest points to the double nature of the single root. P? is 
extraordinarily strong, and furnished with two straddling roots. 
At the inner side of the posterior root a longitudinal groove 
betrays its double nature in specimen 4742; in 4743 the groove 
is absent. The anterior crest of the main cusp is elongated and 
somewhat concave. This is also the case in the small p’, which 
is two-rooted, the posterior root showing a vertical groove along 
the posterior side. Specimen 4743 has only one alveole of p3, 
with a low crest indicating the fusion of the two roots. Also 
in the recent Water-mole the roots of this tooth may be more or 
less fused, and the tooth may resemble p‘ in appearance by the 
presence of a distinct outer cingulum along the posterior half, 
which may develop to a minute exterior cusplet. In other recent 


) On fig. 1 of KorMos’ paper (1938) the canine has erroneously been 
drawn smaller than pt. 
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dD. 
dD, 
Dd. 
D. 


m. mosbachensis. Max. dext. with i2, c, p2-m2 (see textfig. 13). a. 3l/gxX; 6. 2X, other exposure. 

m. magna. Max. sin, with i2-c and p4-m2 (see textfigs. 3 and rr), ext. 4X. M 6145. 

nehringi, Villany—Kalkberg. Skullfragment with ¢ p3 (see textfigs. 4b and c). 

thermalis. a. Max. sin. (4742, type) with p2-m3 3x: b. max. dext. (4743) with p2, ext.; 1l/9x. Ung. Geol: Anst., 


Bud. (see textfigs. 2, 9 and 12), 


Dd, 
NOH 
dD, 
vO) 


aff. moschata, Bergambacht. M1 dext.: 4X. (see textfig. 16). 

all. thermalis, Wassenaar. M2 dext. ; 4X. (see textfig. 23). 

m. magna, Mand, dext. with pg-mg, int.; 3x. M 6147(8). (see textfig. 39). 

m. magna, Mand. sin. with pq-mg, ext.; 4X. M 6148(7). (see textfigs. 34 and 53). 
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skulls the cingulum is absent there, as it also is in the only 
known p* of D. thermalis. The outline of this tooth is quadratic 
with blunt angles, just as in the recent form, where in some 
specimens the length slightly exceeds the width, while in others 
the reverse is the case. 

The upper premolars preserved of D. nehringi are pp’. It 
is interesting to see that in this smaller species the premolars 
are even absolutely larger than in the later forms of greater size. 
P1 has two, and p? three roots, but the posterior inner rootlet 
of the latter is thin and the bulge of the crown above it is weak. 
Also p® has three roots and is triangular, with rounded angles. 
Here the bulge above the inner rootlet has the form of a distinct 
deuterocone, which in p will have been still larger and supported 
by a stronger inner root. The cingulum is not much developed, 
although somewhat more than in D. thermalis, and sharply 
defined. Along the anterior side of the canine it is distinct, and 
also on the posterior heel. At p+ there:is only a trace at the 
posterior end of the tooth, but at p? the cingulum also furnishes 
the posterior end of the outer side, as well as the anterior portion 
of the inner. P? is much smaller than p?; a sharply defined cin- 
gulum is only absent at a narrow strip just in the middle of 
the outer side. 

The maxillar fragment with p*-m® of D. kormost has been 
broken off through the alveoles of p?. Fortunately, besides the 
hinder alveole also that of an inner root has been preserved, so 
that it is certain that also in this species p? is furnished with 3 roots. 

Of Desmana pontica c—p? have been preserved (fig. 5), and it 
is of interest to compare them with those teeth of the geologically 
younger D. nehringi. The aspect of the three teeth is distinctly 
more primitive in the former, all three being more conical and 
not differing greatly from each other in form: the canine is not 
much higher than p!, the premolars not elongated. P+ does not 
look compressed yet, although it is already set slightly obliquely, 
the anterior end of the crown and the foremost root directed 
somewhat outward. P? is distinctly stronger than the canine, but 
the difference is not so great as in D. nehringi. Along the inner 
side of p1 the cingulum is observable, but is not by far so strong 
as on the neighbouring teeth. The tooth is furnished with a 
minute cingular cusplet at the fore as well as at the hinder end. 
The cingulum at the inner side of p? makes a curve downwards, 
forming a bulge, above which a third rootlet can be seen (fig. 50). 
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In Mygalea antiqua (fig. 6) the enlargement of p® has not yet 
taken place, the premolars increase regularly in size from the 
front backwards. P? has two roots, and the bulge at the inner 
side is faint. P? is three-rooted, and the bulge is distinct. On the 
three foremost premolars the minute cusplet at each end forms 
the only distinct remains of the cingulum. 

By the form of the narrow elongated p* Galemys pyrenaicus 
again stands apart from all other Water-moles known. With the 
edge along the anterior and a specially sharp one along the 
posterior slope of the main cusp, both ending in a distinct cusplet, 
p? is an exact copy of the sectorial p* (the deuterocone of the 
latter left out of consideration), to which it stands parallel, and 
thus diagonally in the jaw (fig. 72.) 

In recent Desmana the fourth premolar shows again a 
considerable variability in form (fig. 1oa—c). Besides the main 
cusp (protocone) there are three smaller cusps, the largest of 
which (Scort’s deuterocone) is situated at the inner side, the 
smallest, at the anterior end of the tooth, is formed by the 
cingulum there. At the posterior half of the exterior side of the 
crown another cusp (ScoTt’s tritocone) can be observed, con- 
nected with the main cusp by a crest which often makes a curve 
inward. When this crest is high the wearing facets of both cusps 
soon fuse. Usually this tritocone lies just between the main cusp 
and the posterior, somewhat elevated, border of the tooth. In 
some recent teeth, however, this tritocone is very weak, smaller 
than that at the anterior end, and situated almost at the posterior 
corner of the tooth. The valley between it and the main cusp 
is then wide, while the crest is low. 

The latter situation also exists in D. thermalis, where the tri- 
tocone is rather strong and connected with the main cusp by 
a high sharp crest which runs parallel to the outer border of 
the tooth and gives it a conspicuous sectorial character still more 
accentuated by an edge, very blunt it is true, running along the 
anterior slope of the main cusp. In Gal. pyrenaicus only is 
there a real anterior crest; in the recent and in the English 
Desman, as in Desmana kormosi, the anterior side of the main 
cusp is conical, as it is in Mygalea antiqua. 

According to ScummrTcEeNn, p* of the Mosbach jaw differs 
from the recent tooth only by the presence of two secondary 
cusplets on the posterior cingulum. Also on the English tooth : 
(fig. 11) these two can be observed: the interior one (Scort’s 
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tetracone?) is connected with the deuterocone by a low crest 
and has been worn down to a triangular facet, which touches 
the elongated facet of the exterior one. At p‘ of the recent skull 
cat.a two similar minute elevations occur on the hinder cin- 
gulum. I could not find them again in D. thermalis. The English 
tooth is rather long in proportion to its width, and becomes 
narrow anteriorly. The facet at the anterior end of the Mosbach 
tooth is also distinct in the English one. It is the base of the 
worn-off broad cingulum. 

In D. thermalis the posterior outer root is much weaker than 
the anterior, which is extraordinarily strong. In the recent 
species the roots are about equal in size. In D. thermalis the 
cingulum is absent at the middle portion of the outer side, 
round the postero-external corner of the tooth and on the inner 
cusp. On the English tooth it is weaker, and developed slightly 
otherwise: anteriorly it ends already at some distance from the 
deuterocone and the posterior guard is barely perceptible, also 
at the hinder portion of that cusp, whereas at the outer side of 
the tooth the cingulum is quite absent except for the anterior end. 

In recent Desmana the development in most cases agrees with 
that of the English form, but in some specimens, just as in D. 
thermalis, a short trace of the cingulum can be observed at the 
outer side of the tooth, at the base of the then small tritocone 
(fig. 10a). 

In D. kormosi the shortness of the p* compared to its width is 
remarkable. The cingulum is strong round the base of the trito- 
cone, and mounts the main cusp for some distance. It is absent 
only just in the middle of the main cusp and of the deuterocone. 
Both the latter cusps stand rather independently of each other, 
although by far not so much so as in Galemys with its deep valley 
between the two cusps. The difference with the sectorial p* of 
the latter is as distinct as is the great resemblance to that of 
Desmana with the rounded anterior slope of its main cusp. 

Thus there can be no question about the generic name of 
this species, since the form of the main cusp of p* is the chief 
feature where by to distinghuish the dentitions of Desmana and 
Galemys. We shall return to this subject later (p. 287). 

P4 of Mygalea antiqua too is different from recent Galemys in 
the conical anterior face of the main cusp. In all features it 
approaches nearly Desmana kormosi. The French tooth, however, 
is longer and higher, and the anterior slope of the main cusp 
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almost reaches the anterior end of the tooth, because the cingular 
cusplet is minute. Also the inner cusp is smaller in relation to 
the main cusp, as is also the tritocone. 


Fig. 


Fig. 
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Fig. 
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Vig. 
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12. 
13. 
14. 
15. 
16. 
17. 
18, 
20, 
QI, 
22. 


D.m. magna. P4—m2 sin, (Idem Pl. VIII, fig. 2); 5X. 1, 2, 3 and 4 proto-, deutero-, trito- and tetar- 
tocone of Scorr, 

D. thermalis. P4-m3 sin.; 5X. Idem Pl. VIII, fig. 4). 

D. m. mosbachensis, P4-m2 dext.; 5X. Details as far as detectable at the foto, Pl. VIII, fig. 1. 
D, m. magna. M1 dext.; a. crowview, 6. ant. side; 5X. M 6153. 

D. m. magna, M1 dext., crownview; 5X. M 6144. 

D. aff. moschata. M1 dext.; a. crownview, }. ant. side; 5X. (Idem Pl. VIII, fig. 5). 
D. moschata, M1 dext., int.—post. view; 5X. Berlin Mus. 4467. 
D. moschata, M1 dext., ant. side; 5X. Berlin Mus. 33820. 
D, kormosi. M1 sin., 5X. Coll, Dr Henxrer, Heidelberg. 

D, pontica, M1 dext., 5X. Geol. Anst., Bud., 5074B. 

Outline of ml dext. of D, moschata, measurements indicated. Cat. b, Leiden Mus., 5x. 


Fig. 19. D. kormosi. Left 
max. fragment with p4-m3, 
crownview; 5X. Ung. Nat. 
Mus., Bud., 4045. Drawing 
made by Mr _ ReEpDIGER 
Béra, Bud., and kindly 
lent by Dr Kormos. 
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The upper molars of the Water-moles show two V-shaped 
commissures connecting para—and meta-cone with the four 
strongly developed styles, the mesostyle being divided into two 
separated cusps. In this way the high para—and meta-cone are 
situated halfway the width of the crown. The protocone is of 
the same size, but the hypocone is weaker and still more so 
in recent Galemys, where it does not exceed the protoconule in 
size. This will be the reason that MILLER (1912) terms the hypo- 
cone in Galemys metaconule, and assumes the hypocone to be 
absent. The occurrence of a real metaconule between the cusps 
in question and the protocone is the reason that in the present 
paper it will be termed hypocone, as has been done by OsBorn 
and by Grecory. The protocone is distinct in the molars of 
all Water-moles, and therefore it is rather incomprehensible 
that it has not been drawn in the figure (69F) of a molar of 
“Myogale” (evidently m? sin. of D. moschata) in OsBorn’s 
classic “‘“Evolution of Mammalian Molar Teeth’, the more so 
as Doxsson had already mentioned three internal cusps, of 
which the “‘more anterior one is small”. The metaconule may 
be observed in all not too much worn molars of recent Desmana 
as well as of Galemys, although it is distinctly incorporated in the 
crescent of the protocone. In some fossil teeth it is so strongly 
developed as to equal the protoconule in size (fig. 28). Undoubt- 
edly we have to do here with a real metaconule, although in 
many teeth, especially in recent Galemys, it has been oppressed 
and separated from the metaconule by the crescent of the 
hypocone which runs from the top of the latter towards the 
central basin of the tooth. In Desmana this horn is but slightly 
developed in m? and in m%, and it is in these molars (e.g. Nos. 
4467 and 33829 of the recent Berlin skulls) that the metaconule 
character of the cusplet is distinct, although not more so than 
in geologically older forms. In young molars of Water-moles 
the tritubercular arrangement of the three main and the two 
secondary cusps is clear, although the triangular form is more 
or less disturbed by the hypocone. 

Too great a value has been set on number and form of the 
roots of the upper molars in fossil Desmana, for also in this respect 
the individual variety is great in the recent Water-mole. Some 
molars have their roots grooved at the inner side, in others 
they are flat, or exhibit even a crest at that place. Sometimes 
the cross-section of the labial roots is triangular, sometimes it 
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is ovad. The large inner root of m? shows at the base of its inner 
as well as of its anterior side a vertical groove, betraying the 
complex nature of this root as a support of three cusps: the strong 
protocone, the hypocone and the weak protoconule. This charac- 
ter may be recognized also in the three-lobate form of the alveole 
(fig. 00). In m!? is only the impression in the inner side present. 
ScHMIDTGEN observed a similar groove at the base of the inner 
root of the Mosbach m! in situ. Also here it will fade out to the 
middle of the root. There can be no question of a bifurcation. 

Besides the three main roots the two first molars usually bear 
a fourth rootlet in the middle of the crown, near to the labial 
roots. It is sometimes connected with the other roots by more 
or less distinct crests (fig. 23d). 

A strong cingulum runs all along the anterior and the poste- 
rior side of the upper molars, beginning at the styles and ending 
at the protoconule and the hypocone respectively. The only 
exception is shown by the molars of recent Galemys where merely 
the outer ends are distinct. The absence of the middle portion 
imparts to these molars a more slender appearance (fig. 24) 
and renders the spaces between them, into which the high 
narrow cusps of the lower molars enter, long and wide. 

The first upper molar is characterised by the absence of the 
commissure between the paracone and the parastyle and by 
the long cutting edge running from the high metacone to the 
metastyle. In D. thermalis the latter is slightly more developed 
than in the other large forms of Desmana, as is obvious from the 
ratio between the outer length and the width of the tooth 
(cf. Table I). D. kormost and recent Galemys still surpass D. 
thermalis in this respect.!) A rather strong cingulum connects 
the protoconulus, the insignificant parastyle and the anterior 


) In order to judge of the value of the proportional numbers in the 
fossil teeth the measurements of m! in all recent skulls of the Berlin collection 
not mentioned in Table I are given here: 
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mesostyle. In the three English first molars present the exterior 
cingulum is barely perceptible, and the parastyle is of so little 
height as to look merely like a thickening of the cingulum, 
even in the unworn tooth (fig. 14). A distinct trace of a guard 
can be found between the bases of the protocone and the 
protoconule; this is absent in D. thermalis, and barely perceptible 
in the isolated tooth of D. kormost. In the recent teeth it is scarcely 
indicated, but the cingular portion between para- and meso-style 
is more strongly developed in some specimens than in D. 
thermalls. 

The relatively long cutting edge of m! in the latter is in ac- 
cordance with the rather sectorial character of p* mentioned 
above. D. m. mosbachensis and D. m. magna approach the recent 
Desman in the more clumsy appearance of the molars. 

M' from Bergambacht is a strong tooth (fig. 16; Pl. VIII, fig. 5). 
Both para- and meta-style are notable. Between proto-and hypo- 
cone a trace of the cingulum is perceptible in the form of a 
minute cusplet. Above it the stronger cusp represents the meta- 
conule. It exhibits a distinct wearing facet, and is united to the 
crescentic protocone. The posterior guard ends at a minute 
tubercle on the posterior slope of the hypocone. Moreover, weak 
traces of the cingulum are found between the protocone and 
the protoconule, between the three foremost styles and around 
the metastyle. 

On the unworn English tooth the metaconule has been almost 
quite absorbed into the crescent of the protocone, and likewise 
the tubercle into that of the hypocone (fig. 14). In the other 
Forest-Bed tooth the tubercle at the hypocone is absent, but 
the metaconule is distinct (fig. 15), and its wearing-facet runs 
over into that of the protocone. 

Of D. kormosi two specimens of m1 have been preserved: one 
in the teeth-row from Beremend (fig. 19) and an isolated one 
(fig. 20) from the synchronic (Lower Cromerian) deposits of 
Gundersheim. The latter tooth is the least worn, and somewhat 
larger than the other. The cingulum is well developed. At the 
outer side it is low, but absent only along the base of the anterior 
mesostyle Minute traces of it between the protoconule, proto- 
cone and hypocone can hardly be observed, but in the Hungarian 
tooth they are distinct. In both the metaconule separates the 
two inner cusps. It can be seen from the Table that the outer 
length is great in proportion to the inner length and to the width. 
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These proportions resemble those in Galemys. Also the absolute 
size is almost the same; the width of the fossil tooth is slightly 
greater. On the German tooth the roots can be observed. At 
both outer corners stands a strong root, triangular in cross- 
section. The inner root is broad and flat. These three roots are 
connected with each other by a long broad crest along the sides 
of the crown. So a rather deep, triangular central pit results, 
in the middle of which a small fourth root occurs, connected 
with each of the outer roots by a low crest, and to the inner 
root by a high one. 

Also of D. pontica m1 has been saved (fig. 21). The size fairly 
well agrees with this tooth of D. kormosi from Beremend, but 
the form is slightly different. Notable is the weakness of the 
hypocone in proportion to the broad protocone. These cones 
are not separated at the base by a faint inward curve of the 
outline, as in the later forms of Desman where the hypocone 
has increased in extent, approaching the protocone in size. Also 
the vertical groove along the flat root above proto- and hypocone, 
so distinct in the later teeth, viz. in that from Bergambacht and 
in the Mosbach jaw, does not exist. In this species, too, a fourth 
rootlet stands in the centre connected by crests with the three 
large roots. Of the outer roots the anterior is round in cross- 
section, the posterior elongated, this root being flattened parallel 
to the long cutting-edge of the metacone. 

In the tooth of D. pontica the proto- and meta-conule equal 
each other in size. The cingulum at the outer side of the paracone 
is sharply defined and high, more so than in any other species. 
Traces of the cingulum occur at the same places as in the Hun- 
garian tooth of D. kormosi. 

Unfortunately the inner half of the first upper molar of Mygalea 
antiqua has got lost since FrtHot’s description. The outer portion 
shows the typical separated mesostyles from the anterior of 
which the cingulum runs forward, forming at the corner of the 
tooth a rather slender parastyle. 

Only on the second molar are the crescents of para- and 
metacone completely developed. There may be a remarkable 
difference in the form of the parastyle. In Myg. antiqua, D. kormosi 
and the tooth from Wassenaar two separate cusps stand at the 
anterior outer corner of the tooth, separated by a deep, narrow 
valley. One is formed by the end of the fore-horn of the paracone, 
the other, anterior to it, by the cingulum. In M. antiqua the cin- 
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gular cusplet is not yet strong (fig. 275), but in D. kormosi and in 
the Dutch tooth (fig. 23c) it is so thick that it oppresses the other 
from the exterior border of the tooth and projects outward. 
When viewed from the outer side there are 5 cusps, and on the 
crown surface this corner of the tooth in this way protrudes 
distinctly outwards beyond the other stylar cusps. In some lesser 
degree this may also be observed on the much worn tooth of 
the dentition of D. thermalis. On the contrary, in the English 
form and in recent Desmana, four exterior cusps lie in a straight 
line, and the cingular cusp, though always detectable, is but 
weak. In Galemys it has completely fused with the other cusplet 
of the parastyle, and only 4 cusps are to be seen at the exterior 
side; the two outer are stronger and more protruding than both 
inner ones, which are thin and sharp. 

Like the parastyle, also the metastyle although to a less degree, 
betrays a double nature, but here the cingulum component 
increases nowhere so much as to oppress the other cusplet. 

In M. antiqua the mesostyle of m? is not yet so completely 
divided as in the later species, the valley between the two cusplets 
is not yet so deep as that separating the mesostyle from the para- 
and meta-style (fig. 275). 

M?, in Myg. antiqua, D. kormosi and the Dutch tooth, shows yet 
another typical character, viz. the presence of a rather strong 
metaconule.t) In consequence of this the interior portion of the 
tooth is of considerable ant.-posterior extent, and the tooth 
looks rather square. FiLHot: “‘les molaires offrent sur le Desman 
de Sansan, vues par leur couronne, une forme plus carrée que 
sur le Mygale des Pyrénées’. It is in the latter that the hypocone 
is almost as small as the protoconule, and thus the tooth is more 
pentagon. With regard to the weak development of the hypocone 
in Myg. antiqua I may refer to what has been written about this 
cusp on m® below. 

The third molar has only been preserved (and that in one 
specimen) in Myg. antiqua, in D. kormosi and in D. thermalis; in 
the last it is much worn off. In Myg. antiqua the para- and meta- 
cone are equally strong. The horn from the latter to the mesostyle 
is as long as are both horns of the paracone. The hypocone is 


1) Unfortunately in the drawing of the max. fragment with p4-m? of 
D. kormosi (fig. 19) the shadow of the protocone falls upon this interesting 
portion of the tooth. 
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a small conical cusp separated by a groove from the high meta- 
cone. As on m? at the place of the parastyle two small cusplets 
stand side by side. The inner cusps are less independent of each 
other than in D. kormosi where, between the protocone and the 
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Desmana aff. thermalis., Wassenaar, M2 dext.; crownview, 5. ant., c. ext.; 5X, d. rootside, 
gl/ox. (Idem Pl. VIII. fig. 6). 

Galemys pyrenaicus, M2 sin., crownview; 5X. Cat. b, Leiden Mus. 

D, m, magna, M2 sin., crownview (damaged ext.); 5X. M 6r44A. 

D. moschata, Outline of m2 sin., crownview; 5X. Cat. a, Leiden Mus. 

Mygalea antiqua. a. M2 sin,, crownview; 6, ml and m2 sin,, ext.; c. m3 sin., crownview; 5X. 
D. kormost. M3 sin. of textfig. 19; 5X. 

D. moschata P. Hinder portion of left lower jaw, int.; 2x. Cat. b, Leiden Mus. The dotted 
lines indicate some of the measurements given in Table II. 

D. m. moravica. Mand. fragment, sin., int.; 2x. Mus. Brno, gs. 

D, aff. thermalis. Mand. fragment, sin., int.; 2X. 

Angular processes of right lower jaws, int.; a. of D. kormost; 2X. Detail of Pl. X, fig. 3; 
b. of D. nehringi; 4X. Detail of Pl. UX, fig. rr. 

Mand. fragm., int.; 2X3; a. Gal. pyren., Cat. c, Leiden Mus.; 6. Gal. semseyi, type. 

D. m, magna, Left condylar process; a. above, 6. below; 5X. Detail of Pl. VIII, fig. 8. 
D. nehringi. Right idem; a. above, 6. below; 5X. Detail of Pl. IX, fig. 11. 

Mygalinia hungarica. Idem; a, above, 6. below; 5X. Detail of Pl. X, fig. 7. 
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protoconule, there is a sharp vertical groove, at the base of 
which lies a remnant of the cingulum just as between the proto- 
cone and the metaconule. In the French species, as in D. thermalis 
and in both recent Water-moles, there is no trace of a cingulum 
at the inner side of the tooth. 

In D. kormost only one cusp forms the parastyle, the hypocone 
is proportionately strong and the metaconule distinct. In recent 
Galemys the hypocone is an insignificant cusplet, and the form 
of the tooth is triangular, with a long anterior side. In recent 
Desmana the hypocone is stronger, and a distinct cingulum runs 
from it round the metacone. This cingulum portion I did not 
find in the fossil last molars preserved, where the metacone is 
much weaker than the paracone, and its single horn shorter 
than those of the paracone. In none of them is the hypocone so 
small as in Myg. antiqua or so independent, since in all other 
species it forms one crest with the single horn of the metacone, 
and thus shares in forming the posterior side of the molar. 


Fossil lower Jaws and Teeth examined: 


Text figures 29-64; PJ. VIII, figs. 7, 8; Pl. IX, Pl. X, figs. 1-7. 


Desmana moschata hungarica, Puskaporos Cave. 

Ob/5380 Left ramus with p.—m, (very much worn), and alveoles 
of all other teeth; ascending ramus lacking the pro- 
cesses. (Kormos, 1914, figs. 1-4). Pl. IX, fig. 5; text 
figs. 52, 58. 

Desmana moschata magna. 

M 6147 Right ramus with m, (very much worn) and 

alveoles of all the other teeth. Pl. IX, fig. 1. 

M 6148 (7) Left jaw with p,m, (slightly worn), alveoles of 
Pi-P; and of m;, and ascending ramus with com- 
plete condylar process and portion of coronoid 
process. Pl. VIII, fig. 8; text figs. 34, 53a. 

M 6147 (8) Right jaw with p,-m, (moderately worn) and 
ascending ramus with coronoid and angular pro- 
cesses damaged. Pl. VIII, fig. 7; text fig. 39. 

M 6148 Left ramus with p;—m, (slightly worn) and alveoles 
of c—p». Fig. 57. 

M 61462, 6 Portions of two rami without teeth. 

M 15150 Fragment of right ramus with p, and portion of 
m, (scarcely worn). 
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Desmana moschata moravica. 


1d Right ramus with m, (much worn) and alveoles of i,-m; 
(SreuHxik, Pl. VI, fig. 22). 

2d Right ramus with p, and m, (moderately worn) and alveoles 
of p;-m3. Fig. 60a. 

3d Right ramus with alveoles of c—m,. 

4d Right ramus with m, (scarcely worn) and alveoles of m, 
and m3. Fig. 606. 

is Left ramus with p,-p,; and m,m,; (much worn) and 
alveoles of c, p, and p, (STEHLik, Pl. VI, fig. 21). Fig. 440. | 

2s Left ramus with the alveoles of p3—ms. | 

gs Left ramus with m,—m, (moderately worn) and portion of : 
angular and of coronoid process (STEHLIK, Pl. VI, fig. 23). 
Fig. 30. 

5s Left ramus with p,-m, (scarcely worn) and alveoles of c—ps. 

6s Left ramus with i,-i, and p,-m, (very much worn). Pl. IX, 
fig. 6. 


Desmana moschata mosbachenstis. 


1444 Hinder portion of right jaw with part of condylar and 
of angular process. 
144B Right ramus with the alveoles of p.—ms. 


Desmana thermalis. Ung. Geol. Anst., Bud.: 


Ob/47434 Right jaw with p,m, (slightly worn), alveoles of 
all the other teeth and ascending ramus with dam- 
aged processes. Pl. IX, fig. 2; text figs. 450, 51. 

Ob/47438 Left jaw with m.—m, (slightly worn), alveoles of all 
other teeth and part of angular and of coronoid 
process. Figs. 45a, 61. 

Ob/4743c Fragment of right jaw with i,4,, py (moderately 
worn) and alveoles of the other unicuspids. Pl. IX, 
fig. 3. 

Naturhist. Mus., Basle: 

U.P. 607 Left jaw with p.—m, (much worn) and almost undam- 
aged ascending ramus. Pl. IX, fig. 4. 

U.P. 477 Fragment of right ramus with m, (much worn). 


Desmana aff. thermalis, Wassenaar. Geologische Sticht., Haarlem: 
Fragment of left ramus with hinder alveole of m3. Fig. 31. 
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Desmana_nehringi. Ung. Geol. Anst., Budapest: 


Ob/3680 


Ob/4739A 

Ob/4739B 
3876 
3952 
4039 

U.P. 724 


U.P. 726 


BP a 


Hinder portion of right ramus with m, and m, 
(slightly worn). 

Hinder portion of left ramus with alveoles of m, 
and m3. 

Left ramus with alveoles of p,-m3. 


Zool. Sekt. Ung. Nationalmus., Bud.: 
Right jaw with p,-m, (moderately worn). Villany- 
Kalkberg. Pl. IX, fig. 7; text fig. 62a. 
Left jaw with p;-p, and m,—m, (scarcely worn), 
alveoles of c-p, and almost undamaged ascending 
ramus, Beremend. Pl. IX. fig. 9. 
Fragment of left jaw with i,-i, and p,—p; (moderately 
worn), Villany-Kalkberg. Pl. IX, fig. 8, text fig. 41. 
Naturhist. Mus. Basle: 
Left ramus with p.-m, (moderately worn). 
Right jaw with m,—m, (slightly worn) and undamag- 
ed angular and condylar processes. 
Fragment of left ramus with m,—m, (moderately 
worn). 
Geol. Pal. Inst. and Mus. Univ., Kiel: 
Left jaw with p,;—m, (scarcely worn), Vill.-Kalkb. 
(Kormos 1938, fig. 3). 
Coll. Kormos, Budapest: 
Right undamaged jaw (juv.) with the alveoles of 
all teeth, Vill.-Kalkb. Pl. IX, fig. 11, text figs. 32), 35. 
Fragment of left jaw with m, (moderately worn). 
Beremend. 
Coll. ScurEuDER, Amsterdam: 
Left jaw p;—m, (scarcely worn) and ascending ramus 
with damaged processes. Vill.-Kalkb. Pl. IX, fig.10; 
text figs. 44a, 50, 625. 


Galemys semseyt. 


Ob/4752 Right ramus with p,—m,; (moderately worn), ascending 
ramus damaged at the extremity of the angular and 
of the coronoid process. Type. (Kormos 1913, Pl. VI, 
fig. 2) Pl. X, fig. 5; text figs. 335, 49, 64. 
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Desmana kormost. Zool. Sekt. Ung. Nat. mus., Bud.: 


3953 Right ramus with m, (moderately worn), and alveoles of 
the other teeth. Beremend. Pl. X, fig. 3; text fig. 32a. 


Coll. Kormos, Bud.: 


2 Left ramus with p,-m, and m, (moderately worn) and 
alveoles of the other teeth. Beremend. Pl. X, fig. 2; text 
figs. 48), 55d. 


3 Left ramus with p,-m, (scarcely worn) and alveoles of 
the other teeth. Beremend. Fig. 55. 

4 Left ramus with p2, p4, M.-m, (hardly worn) and alveole 
of p,. Co-type. Csarnota. Pl. X, fig. 1; text figs. 40, 48). 

5 Hinder fragment of right jaw with condylar process. 


Desmana pontica. 


Ob/5074¢ 
Ob/5074D 
Ob/5074E 


Ob/5074F 


Left fragment with c—p, (slightly worn) and roots 
of i,-i, and p;. Co-type. Fig. 42. 

Left fragment with m, (damaged, moderately worn) 
and alveoles of p, and m,. 

Right fragment with m, (moderately worn) and 
alveole of ms. 

Right isolated m, (slightly worn). Fig. 63. 


Mygalinia hungarica. 


Ob/50694 


Ob/5069B 


Ob/5070A 


Ob/5070B 


Posterior half of right jaw with the alveole of mg, 
lacking coronoid process, slightly damaged at angular 
process. Type. (Kormos 1913, échantillon No. 5, 
PY. VII, fig: 2)-Pl. XxX, fig. 73 text fig, 36: 

Right ramus with p,m, (moderately worn) and 
alveoles of p, and ps. (Kormos 1913, échant. No.1, 
Pl. VII, fig. 3.) Pl. XX, figs Gs textitigs 4a: gas 
Left ramus with p,-m, (slightly worn). (Kormos 
1913, échant. 3+ 6.) Fig. 46. 

Left ramus with m,—m, (moderately worn). (KoRMos 
1913, échant. 2.) 


Mygalea antiqua. 


Right ramus with i,, c, py, Ps-m ; (moderately worn) and 
roots of i; and py. At m, the endoconid has been broken off, 
at my, the metaconid. Fig. 43. 


The largest lower jaw in the material is that of D.m.hungarica 
(PI. LX, fig. 5) from a Magdalenian cave in Puskaporos (KoRMos 
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1914). It is an especially strong and high ramus which surpasses 
in size all fossil as well as all the recent specimens measured by 
SCHMIDTGEN and by the present author. The foramen mandib- 
ulare lies rather high and backward; thick muscle attachments 
can be observed before and behind it. Number and place of 
the mental foramina agree with those of the recent form. 

Two portions of right rami of the Mosbach Desman, without 
teeth, have been preserved. One is a hinder fragment (144A) 
and as large as strong specimens of recent Desmana. It consists 
of the ascending ramus only, the corpus of which is rather low, 
and the foramen situated relatively somewhat higher and more 
forward than in recent specimens. 

The other fragment (144B) is the horizontal ramus, broken 
off through the alveole of p, and posteriorly behind m;. The 
alveoles are conspicuously wide as compared with the height 
and thickness of the jaw. This points to a young specimen and 
so does the fact that the alveoles do not contain any fragment 
of root. In older jaws, namely, the roots thicken, so that they 
become more and more fixed in the sockets. Just as in the recent 
form, the alveoles of p; are narrower than the others and stand 
diagonally in the jaw. The hind root is most reduced and pushed 
out of the row in outward direction. Only two large for. mentalia 
are present, one beneath the anterior root of m,, and one beneath 
pa. In the recent jaws there are usually more. 

Whether the almost equal height of the ramus at different spots 
may be considered a primitive character (SCHMIDTGEN, p. 138) 
I doubt, because some recent jaws (cat. a, Leiden) demonstrate 
just the same. Behind m, the fossil jaw is noticeably thick. 

A look at Table Ila reveals that D. m. magna not quite reaches 
the size of the full-grown Mosbach Desman (144A), nor that 
of the recent species. NEwron measured 26.5 mm from the 
anterior point of the large incisor to the end of m, in the English 
specimen figured on his P]. XVI, fig. 2. As I presumed this 
number to be incorrect, Miss BATE, at my request, kindly 
measured the distance again and found it to be 25.0 mm; in 
the largest recent jaw I saw it is 26.2, in the smallest 25.6 mm 
(No. 33820, coll. Berlin). 

In all 4 English jaws at hand two for. mentalia occur, just 
as in the Mosbach jaw, and at the same place. They are conspic- 
uously large, occupying the middle third of the height of the 
jaw. Also the type jaw figured by Owen and that figured by 
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Newron show only two mental foramina. (The foramen-like 
pit seen in the Jatter figure beneath the alveole of the canine is 
the concave bottom of the alveole of the large i,, which has 
been broken open. The same situation may be observed in fig. 1, 
of Pl. IX of the present paper.) Newron’s words: “the foramina 
are similarly situated as in the recent species” reveals that his 
recent material was scanty, for the occurrence of only two 
foramina is an exception here. 

Directly behind the posterior foramen the lower border of 
the jaw makes a curve downward rather suddenly, so that its 
lowest point lies beneath m, (Pl. VIII, figs. 7 and 8). In the recent 
Desman this curve is more elongated, the lowest point situated 
beneath, or even behind, m;. The jaws are scarcely higher and 
thicker behind m, than behind m3. 

A great portion of the ascending ramus has been preserved in 
the specimen M 6147 (8) and M 6148 (7) (Pl. VIII, figs. 7 and 8). 
In both jaws the mandibular foramen lies relatively low. On 
the whole the resemblance with the recent jaw is strong, but 
the lowest point of the inferior border lies somewhat further 
back in the latter, and slight differences may be observed in the 
form of the condylar process, which is perfectly complete in 
M6148 (7) (fig. 34). Seen from above, the process is considerably 
broadened by a large shallow muscle impression at the medial 
side just before the condyle. This broadening forms a sharp, 
horizontal crest on the inner surface of the process. At the under 
side a well-defined, round muscle-attachment and a small one 
anterior to this latter, lie at the outer side of the cylindrical 
portion of the condyle. In the recent jaw a broadening crest is 
absent, or at best merely indicated, and the large muscle at- 
tachment at the underside extends farther inward, and thus also 
lies in front of the cylindrical portion of the condyle. 

The angular process has been preserved in M 6147 (8). It 
lacks only the upper border down to the superior crest on the 
inner side. The crests are rather short, and fade out before 
meeting. The top of the coronoid process has been broken off 
at the same level in both specimens. As far as preserved the 
posterior border of the process in M 6147 (8) is undamaged, as 
is the anterior in M 6148 (7). 


The lower jaws of D. m. moravica are nearly equal in size to 
the English specimens. Whereas in D. m. magna the jaw is slightly 
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Figs a 


. m, magna, Mand, dext. with mj, ext.; 4%. M 6147. 
Vig. 2 
Fig. 3. 
Fig. 4. D. thermalis, Mand. sin. with pg-m,, int.; 1l/gx. Nat. Hist. Mus., Basle, 607. 


D 
D. thermalis, Mand. dext. with pg and my, ext.; 3X. U.G. A., Bud. 4743A. (see textfigs. 45 and 51). 
D. thermalis. Mand. dext. with. ij, ig and pg, ext.; 3%. Ibid. 4743C. 


Fig. 5. D. m. hungarica, Puskaporos Cave. Mand. sin. with py—mg, int.; 1l/gx. U. G. A., Bud., 5380. (see textfig. 58). 
Fig. 6. D. m. moravica. Mand. sin, with ij, ig, pg-mg, ext.; 3X. Landesmus., Brno., 6s. 

Fig. 7. D. nehringi, Vill.-Kalkb. Mand. dext. with pg-mg, ext.; 3x. U.N. M., Bud. 3876. (see textfig. 62a). 

Fig. 8. D. nehringi, Vill.-Kalkb, Mand. sin, with ij, ig, pg and p3, ext.; gx. Ibid. 4039. (see textfig. 41). 

Fig. 9. D. nehringi, Beremend. Mand. sin. with p3, pq, mg and mg, int.; 3X. Ibid. 3952. 

Fig. 10. D. nehringi, Vill.-Kalkb, Mand. sin, with p3-mg, int.; 3x. Coll. A. S., Amst. (see textfigs. 44a, 50 and 625). 
Fig. 11. D. nehringi, Vill.-Kalkb, Mand, dext. (juv.), int.; 3X. Goll. K., Bud 1. (see textfigs. 325 and 35). 
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higher and thicker behind m,, the Moravian jaws (the very 
strong 2s excepted) are highest behind m;, but remarkably thin 
there. The lowest point of the horizontal ramus lies farther back 
than in the English jaws, viz. below, or even behind m, (Cf. 
STEHLIK, Pl. VI, figs. 21-23). Anteriorly the lower border of the 
jaw makes a sudden curve downward to the posterior end of 
the symphyse, where the alveole of the large i, ends. The Mora- 
vian jaws therefore are distinctly higher behind c than behind p,, 
a feature less pronounced in the other forms. It may point to 
the existence of a very strong azygos muscle. The mandibular 
foramen is situated at a relatively great distance from the lower 
border of the jaw, just as is the case in the Mosbach specimen. 
The number of the mental foramina is variable, as in the recent 
Desman: in some jaws there are two, in others there are three, 
caused by the division of the posterior foramen into two openings, 
one beneath the anterior root of m,, the other beneath py, ps 
or p>. In one specimen (2s) the latter foramen has divided again 
into two small openings connected by a groove. 

In the jaw 3s a portion of the ascending ramus with the angular 
process has been preserved. The crests on the inner side form a 
sharp angle, meeting each other nearer to the mandibular 
foramen than in the recent species. 

The jaw of D. thermalis is of similar size 1) as those of the En- 
glish and the Moravian Desman, but the height at the symphys- 
ial region is relatively less. As in the English jaws there are two 
large mental foramina in all the specimens preserved, and the 
height of the ramus is almost the same behind m, and mz. 
The course and the strength of the crests at the inner side 
of the rather elongated angular process is variable, as in the 
recent Desman. In specimen B the direction of the crests and 
their junction near to the mandibular foramen agrees in every 
respect with 3s from Stranska Skala (fig. 30). In specimen A 
the crests are shorter and higher and run almost parallel; they 
fade out before meeting, thus a situation similar to that in the 
English jaw. In the old, strong specimen in the Basle Museum 
the crests are very high at their posterior ends and at the place 


1) The statement that the distance from the posterior border of the 
alveole of i, to the posterior border of the condylus (Kormos 1930, p. 9) is 
38 mm, will be a misprint. Probably it should be 33 mm. The fact that the 
author had only one recent specimen in hands has led him to suppose features 
being typical for the fossil, which do also occur in a richer recent material. 
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of junction a low, short, third crest may be observed. However, 
in all three jaws of D. thermalis where the angular process has 
been preserved the crests are longer and lie somewhat nearer to 
each other than in the only English jaw where the angular process 
is present. In D. thermalis the ant.-post. diameter of the ascending 
ramus is relatively larger than in the species treated above. 

The fragment of the hinder portion of a left mandibular ramus 
of Desmana aff. thermalis, from Wassenaar, shows the alveole of 
m, and the base of the coronoid process with the anterior border 
of the mandibular foramen. A comparison of the measurements 
in Table II reveals that with respect to the height behind m, 
the fragment might belong to 5 of the large forms of Desman. 
However, the relatively great flatness brings it nearest to D. m. 
moravica and to D. thermalis. It is especially with the latter that 
the resemblance in form is strong, firstly, in the sharpness of 
the lower border of the jaw where the conspicuously flat inner 
and outer wall meet; secondly, in the place of the mandibular 
foramen near to the anterior border of the coronoid process. 
The short distance (only 3.8 mm) between the posterior border of 
the alveole of m, and the anterior border of the foramen is so 
different from the situation in all other forms of the same size that 
this fragment cannot be referred without more to one of them. 

The lower jaws of Desmana nehringi can easily be distinguished 
from those mentioned above by their smaller size, and by the 
absence of the upper, and the shortness of the lower, crest on 
the inner side of the angular process. On the outer side of the 
process the sole crest is even somewhat stronger relatively, and 
higher than in the larger forms. This may be an indication that 
the digastricus muscle is of a similar “‘great size’? (Dopson) as 
in recent Desmana, whereas the pterygoideus has not yet reached 
the extent of that in the recent form with its large pterygoid 
crests on the angular process and its wide pterygoid fossae in the 
skull. (In recent Galemys there is no trace of those crests on the 
inner side, and the pterygoid fossae of the skull are so insignificant 
that their existence was denied by Dosson). 

The complete coronoid process has been preserved in two 
specimens (PI. UX, figs. 9 and 11). The vertical distance from the 
top to the lower border of the jaw is 14.7 mm in the adult, 
and 12.6 mm in the young jaw. In the adult jaw this distance 
is equal to that from the posterior border of the ascending 
ramus to the front of m,. In the recent large Desman this distance 
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reaches to the middle of p,4, in recent Galemys to the front of 
m,. This ratio appears to be quite constant in both recent 
Water-moles. In the jaw figured by Kormos (1938, fig. 4) the 
top of the process has been broken off. 

Just as the type jaw, a small fragment of a strong jaw in 
the Kormos collection shows a wide foramen at the usual place 
beneath m,, but there is none beneath py, so that the number 
of the mental foramina in both objects will have been two. In 
all the other specimens it is three or four. In the latter case 
three of them lie beneath p, and m,. On the whole the lower 
jaw has the same outline as in D. thermalis, although the hori- 
zontal ramus is relatively rather lower and the corpus of the 
ascending ramus somewhat higher. Moreover, the region of the 
premolars is relatively slightly larger. 

The details of the condylar process in recent Desmana show 
a fairly great variability. In the three specimens of D. nehringi 
where the condylus has been preserved, it is a rather well-defined 
slender spool. The condylar process makes an angle of almost 
go° with the axis of the horizontal ramus. Sharply defined muscle 
attachments, such as have been described above of D. m. magna, 
cannot be observed. 

The remarkable weakness of the type jaw (Kormos, 1913, 
p. 146), which shows behind m, quite the same height (3,5 mm) 
and thickness (1.8 mm) as full-grown jaws of D. kormosi, is quite 
astonishing, since the figure exhibits distinct wearing facets at 
the cusps of both teeth. Thus there can be no question of a 
young jaw. The measurements of the teeth given (p, : 2.3 mm 
long and 1.5 mm broad; m, : 3.0 mm long and 2.5 mm broad) 
fairly well agree with D. nehringi (cfr. Table III). Unfortunately 
the type specimen cannot be found in the Natural History 
Museum in Vienna, so that a closer examination of the object 
is impossible. 

Of D. kormosi condylar and coronoid process are unknown. 
The angular process is fairly well complete in one specimen 
(Pl. X, fig. 3). It shows on the outer side a sharp and rather 
long crest, just as in D. nehringi. On the inner side no longitudinal 
crest exists, but the extremity of the process is furnished with 
a short ridge at some distance from the border. 

In recent Galemys, on the inner side of the short and broad 
angular process no crest can be observed, but on the outer side 
the crest is very short and low. 
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Mandibula I 


1. Length alveoles py — m3 

2. Length alveoles m; — mg 

3. Height jaw (inter.) behind c 

4. Height jaw (inter.) behind pg 

5. Height jaw (inter.) behind p4 

6. Thickness there 

7. Height of jaw (inter.) behind m 
8. Thickness there 

9. Height of jaw behind m3 
10. Thickness there 
11. Width of condylus 
121)Incisura vasorum-incis. mandib. 
13. Incis. vas.-for, mand. 
14. Post. border of jaw-ant. border alv. py 
15. Post. border of jaw-post. border alv. mg 
Post. border ofjaw-ant. borderfor. mand. 


. Post. border ofjaw-ant. borderasc. ramus 


. Post. border alv. m3-condylus (post.) 


. Angulus mand.-proc. ang. (post.) 


1:2 


relative height of jaw (: #t847) 


3 

10 

: 17 (relative height of asc. ramus) 
: 13 (rel. place of for. mand.) 

: 16 (rel. place of for. mand.) 

19: 16 (rel. place of for. mand.) 


17: max. height of hor. ramus 


1) cfr, textfig. 29 


Post, border alv.m3-ant.borderfor.mand. 


Desm. mosch. 


Desm. mosch. magna 


Leiden 
Museum 


cat.a 


13.7 


cat. b.| 33829 


11.3 


26.9 


10.9 


25-5 


12.9 


10.6 


British Museum 


15-7 


1.18 


6147 | 6148(7) | 6147(8) | 6148 : 6146a 


15.8 - a 
8.7 - - 
5.0 - - 
4.9 = = 
4-9 = 5 
2.1 - > 
5-3 | 4.9 > 
2.5 2.5 ~ 
5-1 | 4.8 | 4. 
2.4 2.4 Qu. 
4:5 = = 
1.82 - - 
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Desmana moschata moravica D, m. mosb. ; Desmana thermalis 
Mahrisches Landesmuseum Brno Mainz Mus. |therm.] Geol. Anst. Bud. | Basle Mus. 
1 ad | 3d ]|4d Is 2s 38 5s 144A | 144B A B G | 607°) 477 
juv. | 
B | 15.8 - re 15-1 = - 16.0 - —- |+416.8 = 16.1 -} 16:1 itso 
8 8.7 ~ 8.9 8.3 9.0 8.4 8.8 - - g.0 = 8.9 8.9 = 8.9 
4 | 5.0 | 5.0 = 5.0 = = = 5-3 = ~ = 4.8 | 4.8 | 4.9) 5.0 
Meade eA) e ce be lacae hk = - | 51 | 48 | - Pires | epee, Wea Ga 
9 | 44 | 4-7 - | 43 | 5.2 - | 49 | 49 = 4.8 = | 46 | “4.9 | — | 5.0 
L | 22 2.0 ~ 2.2 2.3 ie 2.5 2.4 - 2.1 = 2.0 | 2.3 2.4 
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Mandibula II 
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As a rule in D. kormosi the mental foramina are situated as 
follows: one large foramen beneath the middle of m,, a small 
one beneath p,, a minute one beneath the anterior root of p2 
and a large one beneath the canine. 

The only known jaw of Gal. semseyi Kormos exhibits a wide 
foramen beneath m, but none beneath py. 

The jaw fragments of D. pontica are very small and much 
corroded, with the exception of the anterior portion 5074C. 
The size approaches that of D. kormosi, or is perhaps a trifle 
smaller. A distinct difference is that in the Pontian specimen the 
symphysial thickening of the lower border of the jaw does not 
extend farther back than beneath p,, whereas in D. kormosi it 
passes beneath p, also. 

The smallest and geologically oldest ascending ramus preserved 
is that of Mygalinia hungarica from the Pontian of Polgardi. It 
was described and figured by Kormos in 1913. The strong 
backward inclination of the hinder portion amounts to an angle 
of 110° between the anterior border of the coronoid process 
and the lower border of the jaw. In all other species the angle 
does not deviate greatly from go°. In M. hungarica the posterior 
border is directed forward in the same degree as in recent Galemys, 
whereas in all species of Desmana fore and hind border of the 
ascending ramus run parallel. An angular process hardly ex- 
ists. (Pl. X, fig. 7). Also the incisura vasorum of the lower 
border is faint. The condylar process is short (fig. 36), and the 
condyle projects more freely inward than in any of the later 
Water-moles. It makes an angle of about 70° with the axis of 
the ramus. 

Another specimen Ob/50698 reveals that there are but two 
mental foramina, the posterior of which lies beneath m,. The 
other must have been situated at the usual place in front of 
Pe, Since it does not occur in this fragment, which has been bro- 
ken off just before the roots of this tooth. The symphysial 
portion of the jaw is unknown. 

Of Mygalea antiqua only the alveolar portion of the mandible 
is known. It is more robust than in recent Galemys. It approaches 
the size, and equals the proportions, of D. kormosi, but behind 
m, the ramus is conspicuously thick and low. There exist only 
two mental foramina, viz. one between m, and p,, and the other 
beneath p,. 
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Lower Dentition. 


In contrast to the lack of first upper incisors in the fossil 
material, the large lower incisors i, and i, of several species 
have been preserved. 

NeEwrTon did not see any difference between the incisors of 
the English type specimen and those of the recent jaw he had 
at hand. Also as regards the much worn, only known incisors 
of the Moravian Desman (Pl. X, fig. 6), they differ only in 
the somewhat smaller size. Those preserved of D. thermalis 
(Pl. X, fig. 3) are very similar, but slightly more slender, as 
has already been mentioned by Kormos (1930), the first incisor 
not so much enlarged at the end as it is in the species mentioned 
above. A slight thickening at the base of the outer edge of i,, 
also observable in some recent specimens (e.g. Berlin Mus. No. 
33829), indicates the place of a distinct cusplet in the geologically 
older Desmana. The occurrence of this cingular cusp (which is 
analogous to the posterior cusplet of the canine and of the pre- 
molars) in Myg. antiqua, FiLtHou (1891) stated in the following 
words: “‘...la deuxiéme incisive... porte un crochet, une 
petite saillie bien détachée a la base de son bord externe’’. 
Other primitive characters of the French tooth are the distinct 
separation of root and crown, and the shortness of the latter. 
It is the early brachydont stage of the straight elongated incisor 
of the later forms. 

I, of D. nehring: (Pl. X, fig. 8) intermediates between them. 
In shortness it agrees with this tooth in Galemys pyrenaicus, but 
the latter curves outward and is flatter and broader at the base, 
where there is no trace of cingulum or cusplet. It is apparent 
that also in Galemys this tooth is specialized, but in a different 
way from that taken in Desmana. 

In the fragment of jaw of D. pontica (text fig. 42) the incisors 
have been broken off at the alveolar border, but the circumfer- 
ence of the roots indicates that i, and i, are almost of the same 
strength. I, is already as much reduced as it is in the later forms, 
viz. it has been so much oppressed by the large i, that its alveole 
has becom? very narrow in proportion to that of the latter and 
of the canine. 

Not a single fossil i, has been preserved. From the size of the 
alveole in Myg. antiqua it is apparent that here this tooth is 
almost the same size as ig, and is much stronger than the canine. 
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The fossil lower canine is known only in D. pontica and in 
Myg. antiqua. In both species it is one-rooted, and has a conical 
crown with a convex outer, and a flat inner, side. Although the 
top has been considerably worn off, it can be seen that it looks 
somewhat backwards, the anterior slope of the tooth being convex 
and short, the posterior concave and longer, terminating in a 
minute bulge (heel). The form is thus quite different from that 
in recent Galemys, where the tooth has assumed the form of the 
third incisor, being flattened in the horizontal plane, broad, and 
strongly inclined forward. 

Also the lower first premolar is known only in these two 
fossil species. The French tooth is one-rooted and has a short, 
slightly concave anterior slope, and a longer hind slope, ending in 
a minute heel. At the anterior end of the tooth there is a minute 
cingular bulge, too, in both species. In D. pontica a faintly defined 
cingulum is perceptible all round p, which is here broad and 
two-rooted, transversely set in the jaw, the roots standing close 
together in one alveole, not behind each other but side by side. 

As a rule in Water-moles the second premolar is rather 
strong and larger than ps, especially as regards its length. P, 
of Myg. antiqua is lacking, but it is broken off at the alveolar 
border. There is only one alveole with a constriction in the middle 
betraying the double nature of the transversely compressed root. 
The length of this root, which also shows a constriction in the 
middle, is 0.75 mm, that of the root of p, is 0.6 mm, and that 
of the roots of ps together is 0.g mm. Thus, just as in the upper 
jaw, the third premolar in the Miocene species is greater than 
the second. The premolars regularly increase in size from the 
front backward. 

The three foremost premolars of Mygalinia hungarica have not 
been preserved, but in specimen 5069 the combined length of 
the alveoles of py is 1.0 mm, that of ps is 0.9 mm, and of p, 
1.0mm. P, is thus already somewhat smaller than py, butit has 
not yet been oppressed, for both the roots stand freely behind each 
other, as in M. antiqua. In Desmana pontica p3; has not been 
preserved, but pg is strong in relation to p,, much more so than 
in all other forms of Desmana. It is clumsy, short and broad; 
this is in contrast with the Plio-pleistocene Hungarian Water- 
moles where p, is long in relation to the width. The cingulum 
is only present along the broad posterior portion of the tooth, . 
where it broadens to a heel. Anterior and posterior slope of 
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the tooth are straight. In the middle of the former a trace of 
a secondary cusp may still be observed. It is in the same stage 
of being absorbed by the main cusp as is the analogous cusp 
(paraconid) of p, in D. thermalis (fig. 51). Of ps, the anterior 
root is preserved, as is the alveole of the posterior. They reveal 
that the tooth stood somewhat obliquely. The anterior root is 
flattened in sagittal direction. 

P, of D. kormost is small as compared with the fourth premolar. 
Unfortunately its proportion to p, and p; cannot be ascertained 
owing to the lack of both the latter. Judging from the length 
of the alveoles, viz. 1.3 mm in pg, 1.0 in pg, and 1.6 in py, the 
third premolar is more reduced than in Mygalinia hungarica. 
The cingulum of p, is absent only above the foremost root at 
the inner as well as at the outer side of the tooth. At the posterior 
end it forms a well-defined heel all round the broad hind side 
of the tooth, but at the anterior end it is only a bulging border 
round the foreside. The tooth is somewhat pushed forward by 
a distinct slope of the roots in that direction, similar to all later 
species of Water-moles. In the Pontian species the roots are not 
less inclined forward than in the later forms. 

How relatively strong p. of D. nehringi and of D. thermalis 
are, is obvious from the fact that its absolute length in the former, 
rather small, species almost equals that in the large recent Water- 
mole, whereas in D. thermalis it is even longer. In D. nehringi 
the cusp (paraconid) at the anterior slope is present in all three 
specimens preserved. The cingulum is strong along the posterior 
end of the tooth, forming a broad heel; at the anterior end it 
is weak, just as along the inner side. It is absent only above the 
space between the roots at the outer side. In D. thermalis the 
situation of the cingulum is just the same, but at the posterior 
end of the tooth it does not form a well-defined heel, but mounts 
the back of the main cusp vertically and then bends down to 
the intero-posterior angle. In this way the hinder slope of the 
main cusp ends at the posterior extremity of the base. The 
anterior slope does not show the secondary cusp of the smaller 
forms mentioned above, but the distinct convexity of the slope 
betrays that the cusplet has been absorbed into it. 

Likewise, in the English and also in the Moravian specimen 
the posterior cingulum does not form a secondary heel or cusplet, 
but the concave long posterior slope of the main cusp reaches 
the hindmost corner of the tooth (fig. 39). 
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Fig. 37. D. moschata P. I,—pg sin. in situ, ext., hardly worn; 5x. Berlin Mus. 4466. 

Fig. 38. Gal. pyrenaicus G, I,-pg sin. in situ, ext., hardly worn; 5X. Cat. b, Leiden Mus. 

Fig. 39. D. m. magna O, Po dext., int.; 5X. Brit. Mus. M 6147(8) (of Pl. VIII, fig. 7). 

Fig. 40. D. kormosi sp. nov. Pg sin., int.; 5X. Coll. K., no. 4 (of Pl. X, fig. 1). 

Fig. 41. D. nehringi K, Ig sin., a. ext., b. lingual side; 5X. Nat. Mus., Bud. 4039 (of Pl. UX, fig. 8) 

Fig. 42. D. pontica sp. nov. Ant. fragm. of left jaw with c—pg (slightly worn) and roots of ij;-i3, 
ext.; 5X. Geol. Anst., Bud., 5074C. 

Vig. 43. Mygalea antiqua (Pomel), Right mand. ramus with ig, c, py, P3-mg; 4. ext., b. above, c. int.; 
5x. Mus, Nat. d’Hist. Nat., Paris. 
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P3 sin., int.; 5X. a. of D. nehringi. Coll. A. S., Amsterdam (of Pl. IX, fig. 10); 6. of D. m. 
moravica; Mus. Brno, 1 s; c. of D. moschata, cat. a and d. of Gal. pyrenaicus, cat. e, Leiden Mus. 
D, thermalis. Alveoles of p33 5X. a. of 4743B, b. of 4743A (of PI. IX, fig. 2), Geol. Anst., Bud. 
Mygalinia hungarica, P4 sin.; a. ext., 5X; 6. above, 10x. G. A., Bud., 5070A. 
Mygalinia hungarica. P4 dext., ext., 5X. (of Pl. X, fig. 6). 

D. kormosi. P4 sin., 5X; 4. int. of Csarndéta (of Pl. X, fig. 1); 5. ext. of Beremend, coll. K., 
Bud., no. 2. 

Gal. semseyi. P4 dext.; a. int., b. ext. (reversed), 5X. (of Pl. X, fig. 2). 

D. nehringi. P4 sin., a. ext., b. int.; 5x. (of Pl. IX, fig. 10). 

D. thermalis. P4 sin.; a. ext., b. above; 5x. (of Pl. IX, fig. 2). 

D. m. hungarica. P4 sin., int.; 5x. (of Pl. IX, fig. 5). 

P4 sin., ext.; 5X ; a. of D. m. magna (of Pl. VIII, fig. 8), 6. D. moschata, cat. a,c. Gal. pyrenaicus, 
cat. c, Leiden Mus. 

Mygalinia hungarica. a. Mandib. ramus sin. with p4—mg, int., 6. mg—-m3 above; 5X. U.G.A., 
Bud., 5070A. 

D. kormosi, Beremend. a. Mandib. ramus sin. with pg—mg, ext., b. pg-mg, above, c. my—mg, 


int. Coll. K., Bud., no. 3; d. mg sin. above (of Pl. X, fig. 2). 


ah 
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In Mygalea antiqua the third premolar has two roots (fig. 
43) 1) and stands straight in the row; it is a smaller replica of 
p4. A bulge at both ends of the tooth is the sole vestige of the 
cingulum. It ‘is remarkable that in the later forms p3, with a 
more elongated crown, has but a very narrow space in the row. 
Of both Pontian species and of D. kormosi, no third premolar 
has been preserved, but the alveoles are present. The situation of 
the roots of p,; has been mentioned above (p. 246-247) as has 
also the degree of reduction of this tooth in D. kormosi. In speci- 
men 3 of the latter in the Kormos collection the alveoles stand 
in the row, but are distinctly compressed from behind forwards. 
In all three other jaws in which the alveoles are present the roots 
appear to have been round, and to stand fairly well behind 
each other in the row. 

In D. nehringi the tooth has been oppressed by ps, and is set 
obliquely in the jaw. The two roots are thin (fig. 44a), but not 
yet very close together; one of them may be pressed out of the 
row. A greater oppression we find in the younger forms (fig. 
44b-d). Sometimes, viz. in all four specimens of D. m. magna 
I saw, the tooth is set straight, but the alveoles are strongly 
compressed from the front backwards. In other forms the alveoles 
remain round, but become narrow; the posterior one is pushed 
out of the row in an outward direction, as in D. pontica. This 
is the case in D. m. mosbachensis, in nearly all specimens of 
D.m. moravica, of D. thermalis (fig. 45), and of the recent form. 
Most progressive of all in this respect is the large Late-Pleistocene 
D. m. hungarica, where only one alveole exists. A longitudinal 
crest along the middle of the outer wall indicates a corresponding 
groove between the coalesced toots the extremities of which 
are only just free of each other. 

Like p,, also ps has a large crown in the Hungarian Plio- 
Pleistocene forms. The only known specimen of D. thermalis is 
remarkably broad, its absolute width surpasses that of the 
recent teeth I saw. In D. nehringi, on the contrary, it is as narrow 
from side to side as is py, but the tooth is remarkably elongated 
and low. The anterior cusplet (paraconid) is more or less distinct. 
P, is set obliquely in the jaw so that the posterior root projects 
outward, and the talonid covers the anterior portion of p, at 


1) Fitnow’s assertion: “La troisisme prémolaire est uniradiculée” is 
an error. 
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the outer side. The exterior lower border of the tooth slopes 
strongly backwards. The cingulum is variable in strength. At 
the inner side it is weaker than at the outer, where it is absent 
in the middle. 

In the later Water-moles the paraconid has quite disappeared, 
with the exception of recent Galemys. Here the crowns of p»-p,4 
are high and flat, with a trenchant fore and hind slope. They 
are set imbricately in such a way that, when seen from the outer 
side, the anterior end is hidden by the neighbouring tooth. Both 
an anterior cusplet and a paraconid are present; the former will 
be the only remain of a cingulum. 


Measurements of p, in recent Desmana moschata: 
4467 4466 33820 33829 33818 33819 692 4465 691 
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The fourth premolar is, naturally, the most interesting 
tooth of the lower dentition. It is well represented in the fossil 
material and therefore it can be best used to obtain an idea of 
the height of the teeth in the different species. As is apparent 
from the Table above, in recent Desmana a remarkable variety 
exists in the proportions of this tooth. The relative height 
(3 : 2 in the Table) is by no means dependent merely upon the 
degree of wear which, in the Table, increases from the left to 
the right. Taking into consideration the degree of wear of the 
fossil premolars it may be said that on the whole the teeth of 
D. m. moravica, D. thermalis and D. nehringi are low; in D. m. 
magna they are distinctly higher. D. kormosi agrees with the En- 
glish form, but in the type jaw of Gal. semseyi the length of the 
tooth is conspicuously great and thus it is (fig. 49) relatively 
low. That of recent Galemys exceeds by far all the others in height, 
for also in the Miocene French species and in Mygalinia hungarica 
the dentition is less high. P, is relatively strongest again in D. 
nehringi, its a)solute size fairly well agreeing with that in the larger 
Pleistocene Water-moles. 

As regards the form of the fourth premolar, itis thatin Mygalinia 
hungarica which is most instructive, as it shows the greatest 
number of cusplets and ridges. Therefore we shall begin with the 


252 A. SCHREUDER 


description of this tooth (fig. 465) in the but slightly worn 
dentition 5070A, following the nomenclature of the cusps used 
by Osporn in his classic work. Seen from the outer side the main 
cusp (protoconid) is flanked by two lower cusps connected with 
it by a low ridge: the paraconid at the anterior end of the tooth 
and the hypoconid at the posterior. But at the inner side of the 
main cusp, halfway its height, yet another cusp may be observed 
connected with the posterior border of the talonid by a distinct 
ridge, running parallel to that from the hypoconid to the main 
cusp. This inner cusp is OsBorn’s metaconid (p. 199, fig. 201), 
a primitive ‘“‘cuspule on the inner side of the crown of the 
protoconid”’. 

Owing to the existence of low ridges from the protoconid to 
the para- and the meta-conid, these three cusps, when seen from 
above, form a distinct trigonid, much resembling the anterior 
half of the molars. 

A distinct cingulum is absent only along a strip just in the 
middle of the outer and also of the inner side of the tooth. 
At the anterior end it surrounds the paraconid, and forms a 
minute bulge at the base of the latter. At the posterior end it 
forms the rim of the talonid which is broad, and the posterior 
border of which is limited by two elevations. The outer one, at 
the top of which the ridge from the protoconid ends, forms a 
distinct hypoconid. The inner one (endoconid) is less distinct; 
the ridge from the metaconid ends at the talonid before having 
quite reached its border. 

In the type dentition, which is much more worn off, the proto- 
conid is low, and also the hypo- and meta-conid show distinct 
wearing facets. The paraconid stands less free of the main cusp 
than in the other dentition. 

Of D. kormosi three specimens of p, could be studied, two from 
Beremend and one from Csarnéta. The latter bears great re- 
semblance with this tooth in Mygalinia hungarica in respect to the 
development of the paraconid, but the metaconid is quite absorbed 
in the maincusp, and only indicated by a rather weak ridge. The 
cingulum is absent at the middle of the inner, and very faint there 
at the outer, side. One of the specimens from Beremend is cor- 
roded (coll. Kormos No. 3), but the other is perfectly preserved. 
It is stronger than that from Csarnéta, the paraconid stands more 
free, and the top of the metaconid can still be distinguished. 

In Gal. semseyi py is much elongated and the paraconid is low 
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and fused with the faint cingulum. The metaconid is stronger 
than in any other species. The main cusp has lost a considerable 
portion of its height by wear. The lower border of the crown, 
rather straight in D. kormosi, makes a distinct upward curve 
here between the roots at the inner as well as at the outer side. 

Of D. nehring: several fourth premolars could be compared. 
The resemblance with those of D. kormosi is very close, but the 
tooth is also relatively much larger. The paraconid is more or 
less distinct. In the dentition of Pl. IX, fig. 7 it is seen in all 
three premolars present. Moreover, a rudimentary top of the 
metaconid is still observable. In the other specimens the latter 
cusplet has been completely incorporated into the main cusp, 
which shows a more or less distinct ridge there. The endoconid 
is stronger than the hypoconid in this species; in this way it 
projects above the latter when the tooth is seen from the exterior 
side (fig. 50a). 

P, of D. thermalis differs from the other large Water-moles in 
the sharpness of the ridge from the top forward as well as back- 
ward, giving a trenchant character to this tooth in accordance 
with what has been mentioned above in respect of p*. In the 
course of the anterior slope a vestigial paraconid appears; in 
the strong specimen of the Basle ccllection it is very distinct. 
The endoconid is present, but not higher than the low hypoconid. 
The heel is broad at the outer side, due to the lower border of 
the crown making a strong curve outward as well as downward 
just above the middle of the posterior root. A similar enlargement 
may be observed in D. nehringi, and in some specimens of recent 
Desmana, but not by far so strong. The cingulum is absent only 
in the middle of both sides. 

In D. m. magna and in D. m. moravica the fourth premolar 
closely resembles that of the recent form. The English teeth 
are less clumsy and somewhat higher than the Moravian teeth. 
The cingulum is of the same extent, but more sharply defined. 
A trace of the paraconid is an exception here, whereas in the 
Moravian, and in the recent Desman, vestiges can always be 
detected in the form of a convexity of the anterior slope or (and) 
as a short ridge from there downward. 

But one mandibular ramus only has been preserved of D. m. 
hungarica (KorMos 1914) and with much worn off p,-m;. In 
this, the largest, Water-mole known the premolar is conspicu- 
ously short, and the cingulum runs along the whole interior 
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side. Near to the fore end a ridge branches off from the cingulum, 
and runs obliquely to the anterior slope of the main cusp. This 
ridge has been mentioned above of the recent and of the Moravian 
Desman, but it is much weaker there. In a minute examination 
of the p, in the Pontian Mygalinia hungarica the origin of this 
ridge could be recognised in the very blunt edge running down- 
ward in the middle of the paraconid. It is remarkable that in 
the elongated, rather trenchant tooth of D. thermalis and D. 
nehringi, most of the sharp anterior edge of this cusplet has been 
preserved, whereas in the short and broad dentition of D. m. 
hungarica it is the originally faint lingual edge which has been 
strengthened to a considerable ridge (fig. 52). 

On the high and narrow p, of Gal. pyrenaicus the heel is still 
more rundimentary, and the paraconid somewhat more distinct 
than in p,; and p,. Faint traces of a cingulum may be observed 
at both ends of the outer side. The roots have coalesced as in 
Ps; they are separated only by an oval foramen just beneath 
the crown. 

In Mygalea antiqua the main cusp of p,is situated straight above 
the space between the roots, in contrast to recent Galemys where 
it lies more above the anterior root. Moreover, in the Miocene 
species the anterior slope of the cusp is slightly convex and round- 
ed, as in Desmana, not cutting as in Galemys. A distinct trigonid, 
surrounded by the cingulum, as exists in Myg. hungarica, cannot 
be observed in M. antiqua, for there is but one strong worn 
off cusp at the anterior end of the tooth and the metaconid 
is very faint. Also the elevated posterior border of the heel 
shows a wearing facet. 


The lower molars are richly represented in the material. 
At the lingual side the metaconid which enters into the spaces 
between the upper teeth is the highest cusp and becomes so 
more and more during the animal’s life, because the para- and 
the endo-conid are more subject to wear against their upper 
antagonists. On old lower molars the metaconid is the single 
cusp (PI. IX, fig. 5). The highest outer cusp is the crescentic 
protoconid of m,, which forms with the posterior side of m} 
a pair of shearing blades. 

There exists but little difference between the lower molars of 
the different species. They can be readily distinguished from 
those of the other Talpidae by the anterior horn of the hypoconid 
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extending almost up to the top of the (unworn) metaconid (fig. 
57), whereas in the others it ends low against the middle of the 
high posterior horn of the protoconid 1). Here the cutting power 
of this, for the greater part flat, shearing blade is greater, whereas 
in the Water-moles the lingual portion of it is interrupted by 
the horn. However, by shearing wear the crest gradually vanishes 
downwards, so that even in moderately worn molars the poste- 
rior side of the top of the metaconid has become flat (fig. 64). 

In D. moschata of Russia and, as far as.can be judged from the 
very old dentition, also in D. m. hungarica (fig. 58), the course 
of this horn, especially at m,, is somewhat different from that 
in the other Water-moles, as it makes a wider angle with the 
posterior horn of the protoconid and in this way the two horns 
meet before mounting the metaconid (fig. 56a). 

In Myg. antiqua (fig. 435) we see the same course of the ante- 
rior horn of the hypoconid on m,. On m, the metaconid has been 
broken off, but the course of the horn in question renders it 
probable that, just as at mg, the typical character of the lower 
molars of Water-moles is also present here. Neither of the outer 
cusps of m, show yet such long horns as in the later forms, but 
they are separated from the inner cusps by valleys which must 
have been rather deep on the unworn teeth. 

The relative size of the third lower molar in Water-moles has 
been indicated in the two last lines of Table III. The ratio 
appears to be rather constant within a species. It is remarkable 
that m, is least reduced in the oldest forms known (Mygalea 
antiqua and Mygalinia hungarica), as well as in both recent species. 
It is smallest in the Plio-Pleistocene Hungarian species. Compar- 
ing the size of the last molar with that of the last premolar, it 
is apparent that only in D. nehringi is p, longer than m3. In 
D. m. magna, D. m. moravica, D. thermalis and Gal. semseyt, both 
teeth are approximately the same size. In D. kormosi mg is slightly 
longer, in Mygalea antiqua, Mygalinia hungarica and in Gal. pyrenaicus 
somewhat more so, but in recent Desmana, and especially in 
the large D. m. hungarica the last molar by far surpasses the last 
premolar in size. 


1) This horn of the hypoconid ending rather low, and the strong cin- 
gulum running uninterruptedly all along the outer side of the tooth are 
characters which make it impossible to refer the lower jaw fragment with 
m, from Polgardi (Kormos 1913, Pl. VII, fig. 4, “échantillon no. 4’) to 
the Water-moles. 
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TALE 
Desm. moschata | D.m.h.] Desm. m. magna Desm. m. moravica D. ther1 
Leiden | Berlin | G.a.,B.| British Museum Landes Mus. Brno G.A..B. | B 
Lower dentition weak Siete 
| 
e/6|2]e g |S/Elel || 
13 2 < 5380 * & $ . rdied Fife 5s 6s |4743 C 
Se Ree ce Fe HEROG PRS | 
sen. sen s 
A width of wearing surface 1.6 |1.4 |1.3 1.3 1.0 
41) height of tooth (lab.) 1.35/1.3 ES yl) 2-0 
: widt h (inter. surface) 1.8 |1.8 |1.8 1.5 ey 
2 \heigh t (lab.) 1.7? 1.8 [1.8 1.4 1.4 
1. length (//crest of mainc.) |2.25}2.2°|2.3 2.3? 2.2 2.1 2.3° 
2. width (1 crest of maine.) |r.7 |1.6°|1.6 1.8 11.6 | 1.5 1.6 
Pp 4 3- height 1.7 1.9? 2.0 - 1.8 | 1.3 1.9? 
Pie 1.32/1.36|1.44/1. 1.31 1.38 1.40 1.47 
g 2 1.00] 1.18) 1.25 - 1.12 0.87 | 1.22 
1. length (// crest of mainc.) |2.2 |2.0 |2.2 2.3 |Q.1 2.1 ) 
Pg 4 2: width (1 crest of mainc.) j1.7 |1.7 |1.7 2.0 11.6 1.5 ) 
i hee 1.29|1.18| 1.29 1.15 lrgr 1.40 
4743 A 
1. length (// crest of mainc.) {2.8 |2.75/2.7 25° | 2.3° |o.5 |2.6 |o2 2.5 2.6 | 22 2.62 
2. width (1 crest of mainc.) |1.9 |1.7 |1.7 2.1 1.7 |1.6° Loy VG 1.75 | 7? 
Py < 3- height (ext. middle) 2.1 |2.4 [2.4 - 2.4 |2.2 |2.2 |2.2 1.8 2.2 2.2 
1:2 1.4.7} 1.62 1.57 1.21 1.38 | 1.52) 1.59) 1.4 1.43 1.53 1.51 
eer3 1.33] 1.15/1.15 - 0.98 | 1.14) 1.18) 1.00 1.39 1.18 1.10 
6147 
1.1) length (// inter. border) [4.0 |3.6 |3-5 |3.75] 4.1 3.5 |3-3°\3.4 |3.2913-4 13.99, 3.2 | 3.5 | 3.3 3.6 
m2 width (post. lobe) 3.0. |2.8 |2.9 13.1 | 3.29 2.7 |2.55/2.6 |2.5 [2.6 |26 | 26 | 27 | 25 2.6 
1) 3. width (ant. lobe) 2.5 |2.5 |2.5 2.7 2.0 |2.0°}2.0 1.9> 2.2°\0.9 2.2 2.2 2.2 2.29 
1:2 1.33/ 1.28] 1.21 1.26 1.30 |1.31/1.$1/1.g0]1-31} 1.29] 1.23] 1.90] 1.92 1.38 
: 4dj)gs 4743B | 
te length 3.6 |13.9°3.4 4.0 3-3 |8-2 13.2 [3-5 |g.2 ~ 8-3 | 3.2 3.29 
ce 2. width (max.) 2.9 |2.6 2.75 3.0 2.4 |2.5 |2.9 [2.5 2.4° 2.4] 2.5 2.3 2.42 
CS ae 1.24] 1.29] 1.24) 1. 1.33 1.37|1-31|1.39]1-40) 1.31) — 1.32] 1.39 1.33 
1X 2m, : 1X 2mg 1.15] 1.16} 1.09 Tikt 1.08) 1.r0/r.10) — | — | 3.25] Bx5] x2] — 
1. length 3.3 13.2 13.19 3.3 2.65}2.5 2.6 | 2.7 2.6 
2. width (max.) 1.3 {2.1 {2.1 2.5 1.85) 1.8 1.89 | 18.5 1.7° 
mg (132 1.43] 1.52] 1.47 1.32 1.43] 1.39 1.41] 1.46 1.49 
1X 2m: 1X 2mg 1.58) 1.59) 1.49 1.61 1.80] 1.81 1.73 | 1.89 - 
IX 2Mgi IX 2mMg 1.38) 1.30] 1.38 1.58 1.63) 1.64 - 1.65 1.75 
1) cfr, textfig. 57. 
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Desmana nehringi Kormos 


D. kormosi 


G.sems. 


- Mus. Bud. | Basle Mus. ae c.A.S. coll. Kormos | G.A.,B. 
pos | Fel c 
< 
type 

0.8 

0.8° 

1.1 | 

0.9? 

2.12 2.19 | 1.5 

Tighe tere 0.9? 

1.5 = 1.3? 

1.59 |1-54 1.58 

I.1I = 1.42 
2.1 1.9 2.0 2.0 2.0? 
1.3 1.3 | 1-4 5.3 1.3 
1.62} 1.46 1.43 1.54 | 1.56 
2.5 ay | 2.5 2.5 1.7 |1.8° 7 2.1 
1.5 | 1.6 1.6 1.6 £-0 1.09| 1.0 1.1 
1.92 = 2.0 2.0 r.4 |1.5° 1.3 1.5 
1.66 | 1.69 1.56 | 1.56 1.55 |1.76|1.62| 1.91 
1.28 - 1.25 | 1.25 1.21 |1.19/1.31] 1.40 

coll. K 

3.1 3.22 3-2 3.12 3.2 3.19 2.7? 2.5° 2.79 

2.3 2.4 |2.3 |2.4 | 2.3 2.5 2.0 1.85 1.9 

1.9 1.9? 1.8 |1.8° Dey. 2.0 1.6 1.4 1.5 

1.35 |1.35/1-39/1-31| 1.39 | 1.25 1.37 |1.32 1.45 

G.A.,B N.M.B 

3680 3953 
3.0 2.9 3.0 |3.0 2.9°| 3.0 2.9? 2.5 12.5 |2.5 2.5 
2.2 2.0 — |e.1 |2.0°} 2.2 2.19 1.8 {1.8 |1.85] 1.8 
1.36) 1.45 — |1.43|1.44| 1.36 | 1.37 1.39 |1.39/1.35) 1.39 
- - Sek Teh eee ||) Xoo 1.16 
2.3 2.1 2.3 |2.2 2.2 2.2 1.9 2.0 2.0 
1.5 1.4 - 1.4? 1.5 1.6 1.42 1.39 1.3 
1.53| 1.50 — |1.52 1.47 | 1.42 1.31 1.48] 1.54 
- - — {2.31 2.23 | 2.28 2.00 - 2.01 
[.91] 1.97 — |1.97 2.00 | 1.80 - 1.71] 1.73 


length 
width 


( length 
PL) width 


Mygal. hung. D. pontica 
Geol. Anst. Bud. | Geol. Anst. Bud. 


5074 


5069 |5070A|5070 
type 


1.4 
1.02 
1.3 
1.33| 1.45 
1.08 


type 


1.0 
0.8 


1.47 
1.05 


1.57 
1,50 


1.47 
1.01 


1.22 
1.52 
1.73 
1.58 


M. ant.| Gal. pyr 
: Leiden 
Paris Mus. 
D. pont.}|M.ant. Cat. |cat. 
5074¢ | type ED as 
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The development of the cingulum is rather constant within 
a species. It shows the greatest extent in both Pontian Water- 
_moles, and is most reduced in Gal. semseyi and in Gal. pyrenaicus. 
There it is represented merely by a small interior cusplet at both 
ends of the molar; seen on the crown side they look like a little 
wing at each side of the crown (fig. 59). The posterior wing lies 
above the anterior wing of the neighbour tooth. By means of 
these wings the molars touch each other only at the lingual side, 
and the spaces between them have become long and wide to 
receive the high cusps of the upper molars. 

In recent Desmana the cingulum is strong along the anterior 
side of the molars and round the protoconid. Thus the spaces 
between the molars are rather narrow and end halfway the width 
of the crown, the wings lying against each other (fig. 58) and 
not for the greater portion above each other, as in Galemys. 
It ends by a sharp cusplet in the valley between [protoconid 
and hypoconid (fig. 56a). In some specimens a trace of the 
posterior ‘“‘wing’’ has been preserved on m3. At the lingual side 
a more or less distinct vestige of the cingulum exists round the 
base of the paraconid. 

Also in D. m. magna the cingulum is sharply defined, but it 
is more reduced, being absent at the base of the protoconid as 
well as of the hypoconid. In the valley between them only a 
few granules are to be detected (fig. 57). In D. m. moravica the 
cingulum is always faint, but it has a somewhat greater extent. 
It runs all round the protoconid and, crossing the valley without 
forming a cusplet, ends in the middle of the hypoconid. In some 
specimens it is slightly shorter, but it always crosses the valley. 
In D. thermalis the cingulum is more developed than in the forms 
above-mentioned, as it runs also along the greater portion of 
the posterior side of m,. A trace of it can be seen there on m3. 
It may make a cusplet in the outer valley. In all three molars 
it quite surrounds the paraconid. 

The Upper-Pleistocene large D. m. hungarica shows a cingulum 
of quite the same extent, also relatively still stronger than in 
the recent species, especially as regards the very large cusp in 
the outer valley (fig. 58). 

In the two Water-moles of the Villany district, D. nehringi and 
D. kormosi, the extent of the cingulum is the same, and somewhat 
greater than in the forms already mentioned, as it runs also all 
along the posterior side of m, and mg, although it is narrow there. 


Fig. 
Fig. 


Fig. 
Fig. 
Fig. 
Fig. 
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Fig. 
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Fig. 
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Fig. 
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57- 


58. 
59- 
60. 
61. 
62. 
63. 
64. 
65. 


66. 
67. 
68. 
69. 


f 


ortaS 


D. moschata, a. Mg sin., ext.-above (Berl. Mus. 4467), 5. my dext., int. (cat. b, Leiden 
Mus.); 5X. 

D. m. magna, Mg sin., a. above (the dotted lines indicate length and width in Table III), 
6. int.; 5x. M 6148. 

D. m. hungarica, my—mg sin., above; 5x. (of PI. IX, fig. 5). 

Gal. pyrenaicus, m4—mg, a. sin., above, cat. d, 6. mj—m3 dext., int., 5X, cat. a, Leiden Mus. 
D. m. moravica, a. my dext. (2d), reversed, b. mg dext. (4d), int.; 5x. Brno Mus. 

D. thermalis, mg sin., int.; 5x. G. A., Bud., Ob/4743B. 

D. nehringi, a. my dext., int. (of Pl. IX, fig. 7); 5. mg sin., int. (of Pl. IX, fig. 10); 5x. 
D. pontica, mg dext., a. ext.-above, b. int.:, 5x. G. Anst., Bud., Ob/5074F. 

Gal. semseyi, mg dext., ext.-above; (of Pl. X, fig. 2) 5x. 

D. m. ‘magna, caudal vert., 21/2x. Br. Mus. M 6149. a. vert. B (of Pl. X, fig. 9a), above; 
b. vert. C, ant.; c. vert. I, above. 

D. thermalis, caudal vert. A, above; 21/gx (of Pl. X, fig. 10a). 

D. nehringi, caudal vert., above; 21/2x (of Pl. X, fig. 11). 

Mygalea antiqua, clavicula sin., 5X. a. ant., b. inf., ¢. post. 

Clavicula sin., ant., a. Gal. pyr., 5X; 6. D. moschata, 21/9x ; c. Talpa europaea, 5x. 


260 A. SCHREUDER 


In Mygalinia hungarica its extent is still slightly greater. In all 
three molars it is very faint, or absent only at a narrow strip on 
the outer side of the hypoconid. On the lingual side of the molars 
it is only present more or less distinctly round the paraconid. This 
in contrast with the situation in D. pontica (fig. 63) where the 
cingulum is sharply defined along a greater portion of the 
inner side. 

In contrast with Mygalinia hungarica the cingulum in Mygalea 
antiqua is absent at the base of both the outer cusps. On m, the 
cingulum between them runs upward along the protoconid for 
a short way. 

Seen at its inner side the posterior valley is narrow and the 
endoconid broad in recent Desmana; in D. nehringi much so 
(fig. 62). In the latter species the anterior valley is wide and 
deep and a trace of the cingulum forms its lower border. In 
D. thermalis the anterior valley is less broad and deep, the cingu- 
lum appears at some distance beneath its bottom, and the poste- 
rior side of the endoconid exhibits a low crest descending to the 
cingular wing (fig. 61). In the English Water-mole (fig. 57) the 
meta- and the endo-conid are about equally broad. In recent 
Galemys both these cusps are narrow, the valleys wide and often 
furnished with an eminence in the middle (fig. 59d). 

Among the other Water-moles it is D. kormosi (fig. 55) which 
most closely approaches D. nehringi by reason the ant.-post. 
elongated and blunt endoconid. On the others, viz. G. semseyt, 
D. pontica, Mygalinia hungarica (fig. 54) and Mygalea antiqua, when 
seen from the inner side, the endoconid is less different from the 
metaconid. In all the valley between these cusps is sharp at the 
base and nowhere furnished with any knob. 

In Gal. semseyi the cingulum is more reduced than in any other 
fossil Desman. By the absence of the cingulum along the outer 
portion of the anterior side of the molars (KorMos, 1913, Pl. VI, 
fig. 2a) the spaces between them are large and deep, though not 
so much so as in recent Galemys. 


Vertebrae. 

Pl. X, figs. 8-11, text figs. 65-67. 

Neither cervical, dorsal nor lumbar vertebrae are present of 
any fossil Water-mole. An almost complete sacrum (Pl. X, 
fig. 8) has been preserved only of D. nehringi, Villany-Kalkberg, 
(Coll. Dr. Kormos), and it is striking how closely it resembles 
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Fig. neh 
Fig D. 
Fig. 
Fig 
Fig. 
Fig. D. 


Fig. 9. D. 
Fig. 10. D. 


kormosi, Csarnéta. Mand. sin. with pg, py, mg, mg, ext.; 3X. Coll. K., Bud., 4. (see tf. 40, 48a). . 
kormost, Beremend. Mand, sin. with py, my, mg, ext.; 3X. Coll. K., Bud., 2. (see tf. 484, 55d). 
kormosi, Beremend. Mand. dext. with mg, int.; 3x. U.N. M., Bud. 3953. (see tf. 32a). 


Gal, pyrenaicus. Mand. sin, with iy-mg, int.; 3x. Leiden Museum, cat. e. 


Mygalinia hungarica, Mand. dext., with. py-mg, ext.; 4X. U. G. A. 5069B. (see t&. 47, 54). 


2 
3 
4 
Fig. 5. Gal. semseyi. Mand. dext. with pg—mg, int.; 3X. Type. (see textfS. 33b, 49, 64). 
6 
47. Mbygalinia hungarica. Asc, ramus of mand. dext., int.: 3x. U. G. A. 5069A. (see tf 36). 
8 


nehringi, Vill.-Kalkb. Sacrum with portion of hipbones and left acet., above; 1/gx. Coll. K., Bud. 
m. magna. Caudal vert., a B, right side (see tf. 65a); 6 D, ¢ E and d F, above; 1l/gx. M 6149. 
thermalis. Gaudal vert., a A (see tf. 66) and 6 B, above; 3x. Coll. K., Bud. 


. nehringi, Vill.-Kalkb, Caudal vert., above; 3x. U.N.M., Bud. 4039. (see textfig. 67). 
. nehringt, Vill.-Kalkb. Scapula sin,, outer side; 1l/gx. Same coll. 

. nehringt, Vill.-Kalkb, Radius sin., ant.; tl/gx. U. G. A., Bud., 3680. 

. thermalis, Prox. half of ulna dext., ant.; rl/gx. U. G. A., Bud., 4743A. 
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that of the recent Desman. In both it consists of 5 vertebrae, !) 
strongly anchylosed to each other and to the iliac bones; the 
sutures are no longer observable anywhere. The centra of the 
vertebrae are undamaged in the fossil specimen. The codssified 
spinal processes have got lost, the portion belonging to the third 
vertebra excepted. The transverse processes of the three foremost 
sacrals are anchylosed to the hip-bones, those of the fourth are 
absent in the Water-moles, and those of the hindermost have 
been broken off in the fossil. At the first sacral the articular 
surface of the right praezygapophyse has been preserved. The 
two hindermost consist of the centra only, all processes of these 
slender vertebrae having been broken off. 

The total length of the sacrum measured at the inferior side 
of the centra is: 


in D. nehringi 


27 mm,eachcentrumresp: 4 - 5 - 65 - 65-5 mm 
% of the whole length: - 15 - 18 — 24.5 -— 24:5 — 18 

in D. moschata 
38.5 mm,eachcentrumresp: 5 —- 65 —- 9.5 —- 10 -— 7.5mm 
% of the whole length: 2 13= — 17 — 24:5 — 26° — 10.5 

in Gal. pyrenaicus 
Ig mm, each centrum resp: Dem Se Ae e405, — 0 4eS Tam 
% of whole length: . PSs LOM = OTe eA eH. 


From these numbers it is apparent that the two foremost verte- 
brae in D. nehringi are not quite so much shortened, the two 
hindermost not so much lengthened, as in the recent Desman, 
but on the whole the proportions are the same. 

As regards Gal. pyrenaicus (the skeleton I had at hand is not 
quite full-grown) the fifth centrum is as long as the fourth, and 
the third not much longer than the second. Another notable 
difference is that the transverse processes of the fifth sacral are 
anchylosed to the ischiadic bones; in Desmana they are not, but 
the posterior portion of the pelvis is strengthened in another 
way, viz. by a thin bony bar connecting both sides of the pelvis 
at the postero-inferior angles. In Galemys this connection remains 
ligamentous, but the sacrum is relatively stronger owing to the 
breadth of the vertebrae. 


1) I cannot subscribe to Doxson’s assertion that the sacrum of D. 
moschata numbers 6 vertebrae. It appears from the description that he 
mistook the last lumbar for the first sacral, or the number may be variable 
as in many other species. 
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be height, incl. spinal process, of sacral 3 is in D. nehringt 
7.5 mm, in recent Desmana it is 12 mm, and in Galemys it is 
4.8 mm. The width of sacral 4 in the three species is 2.3 mm, 
3.4mm and 1.9 mm respectively. 

The portion of the sacrum of Desmana moschata aff. hungarica, 
from Ahrensburg-Stellmoor, consists of the partially anchylosed 
three foremost sacral vertebrae of a not yet adult animal. 
The epiphyses have got lost, and the codssification with the 
iliac bones, with the hinder sacral vertebrae and with the 
chevron bones has not yet been effected. The specimen is slightly 
smaller than the analogous sacral portion of the skeleton of 
D. moschata at hand, which is a rather strong one. Undoubtedly, 
when full-grown, the fossil specimen would have exceeded the 
recent bone in size, as does the tibia from Meiendorf. Since, 
during growth, the proportions of such bone-complex continu- 
ously change, a comparison of the measurements with those of 
the recent sacrum would be of little use. 


Some caudal vertebrae have been gathered, namely 9 
from the Forest-Bed (M 6149A-I), 2 of D. thermalis (Coll. Dr. 
Kormos, Budapest) and 1 specimen of D. nehringi (Coll. Zool. 
Abt. Ung. Nat. Mus., Budapest No. 4039). Whether some of 
these specimens may have belonged to the same skeleton cannot 
be made out. 

The proportional length, width and height of four (A—D) of 
the English caudals agree fairly well with the numbers 4, 5 or 6 
of the recent Desman. The form (Pl. X, fig. 9a, b; text fig. 
65a, 6) is similar: no spinal nor articular processes, no trace of 
neural arch, narrow transverse processes, very elongated from 
the front backwards, furnished with a thickened border and 
pierced in the middle by a wide foramen for the blood-vessel. 
A pair of strong metapophyses betray powerful tendons for the 
motion of the large, laterally flattened tail. They are the tendons 
of the levator caudae internus which, “passing down the tail 
between the metapophyses and the transverse processes, are 
severally inserted into the metapophysial tubercles of the verte- 
brae” (Dosson, 1883). 

The five other specimens (E-I) of D. m. magna belong to the 
middle third of the tail, and agree most with numbers 10 to 
15 of D. moschata. They are relatively longer and narrower than 
the preceding caudals, the foramina are no longer shut off 
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exteriorly, but become more and more elongated curves (PI. X, 
figs. gc, d; text fig. 65c). 

The foremost (fig. 66) of the two vertebrae of D. thermalis 
agrees with D from the Forest-Bed as regards the length of the 
corpus and the width of the combined metapophyses, but it is 
distinctly thinner, which is in agreement with the slenderness 
of the rest of the skeleton. The transverse processes have crum- 
bled off at the exterior border; probably closed foramina have 
existed. The posterior border of the metapophyses does not 
make an inward curve as in the English specimens, but runs 
in a straight line towards the median line. Also in the other 
caudal (Pl. X, fig. 10b) of D. thermalis the metapophyses are 
more elongated at the posterior end than in the English specimen 
I of the middle of the tail with which form it most agrees. The 
remarkable length of this specimen excepted, its measurements 
are about the same as in caudal H from the Forest-Bed. 

Also the sole vertebra of D. nehringi belongs to the same 
region of the tail. It is considerably smaller than the geologically 
younger forms mentioned above, and the width is less in pro- 
portion to the metapophyses. Its form (fig. 67) very much 
resembles the English specimen H. 


Caudal Vertebrae of Desmana moschata: 

Noga Aiea Pel Boe Owe lOn Li eT? <1 iw TA wins 
Length . SOS fee7I7e0G: 9inG:01G:05;0.0)28-0) 8.7 8:05, 0:85 6-0) 825 18.5 
Width =. Ee a a 3] Oaks ON O-8 0:75 Or 4" 95 -Q)1 5.4 Gol 
Minwheight, 9.015-495.9) 5.0 5.0 4:0. 4.7 -A.44:2 4.0, 3.9) 3.6 03.5 9.9 
Width wmeta- 


_pophyses d Git AGE 1%.655-065.0) 4.5 (45 46 4 957) See 
Caudal Vertebrae present of D. m. magna D. therm. —_Dnehr. 
Abe e sD ie a hue. G aE eel A B 
Length . PT aa A Mey Walks oe hy es ny ie Os ay A Qe OY 4 
Width 2) » 0:5, 6.7 5.9 6:0 5.9.4.6 4.6°4.7 4:9 5.5 4.0). (3.8 


Mimetheight eral 4.0) 9:069.70 44.9.1 2.6.3.0 2.7 3.3 9x1 “O14 
Width meta- 
pophyses . 5.3 5.0 5.0 4.5 4.I 3.0 3.9 218 Ankh B.4i—2218 


In the fossil Desmans the metapophyses are all distinctly 
shorter than in the recent form; in the former they are almost 
half as long. In the recent skeleton at hand, just as in the English 
form, the metapophyses are fixed to the corpus by a curved rib 
running from their posterior end backwards to the median line, 
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where the ribs of both sides meet, and run side by side to the 
posterior end of the corpus, forming a more or less grooved, 
. flat, median crest. However, in the two hindermost English 
specimens preserved, the short metapophyses stand quite isolated 
from a narrow median crest, or from some weak median ridges 
(fig. 65c). This is also the case in specimen B of D. thermalis. 
In specimen A of the latter the posterior border of the meta- 
pophyses runs differently from what we saw in the English, and in 
the recent form, as it does not make an inward curve, but runs 
straight to the median line (fig. 66). This may be a specific charac- 
ter, but the scarcity of the material does not allow of a decision. 

It is remarkable that in recent Desmana the relative width and 
height of the caudals (27 in all) does not give any indication 
as to the extent of the flattened portion of the tail. Its basal part 
‘is cylindrical and thick, the posterior two-thirds become more 
and more flattened from side to side. The end is strongly keeled. 
However, the height (incl. chevron-bones) and the width (incl. 
transverse processes) of the vertebrae are perfectly the same 
throughout. Dosson has pointed to the fact that the great 
additional depth is given to the tail by the large musk glands, 
and that the elevated dorsal crest is produced only by the 
integument “‘unsupported by large muscles and prominent 
spinal processes’, to which the similar form of the tail in Potamo- 
gale is due. Thus, as regards the fossil Water-moles, the caudals 
preserved can give no indication either respecting the flattening 
of the tail. 

In recent Galemys the form of the caudals shows some typical 
differences with those of all forms of Desmana mentioned above. 
With the exception of the three foremost pairs, the metapophyses 
are insignificant, forming only a broadening of the upper 
surface. The posterior half of this is broadened to the same 
extent by a pair of small wings of equal size. Thus, in contrast 
with the other Water-moles, the caudals when seen from above 
are symmetric also with respect to the transversal middle line. 


Shoulder-girdle. 


A fragment of the scapula is present of D. nehringi only, 
namely, a left one from Villany-Kalkberg. (Coll. Zool. Abt. 
Ung. Nat. Mus., Budapest. 4039). The acromion with its large 
process has been broken off, as has also the top of the triangular 
tuber on the spine (Pl. X, fig. 12). 
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The glenoid cavity is oval, and the coracoid process very 
insignificant. The anterior half of the blade exists in the fossa 
infraspinata only, which is a deep, narrow gutter between two 
strong walls: the spine and the equally elevated lower border 
of the blade. This gutter runs up to the posterior end of the 
bone, where both walls meet. The blade is broadened for its 
posterior half by the presence there of the narrow, flat supra- 
spinate fossa, and still farther backwards, where the spine is 
highest, the blade becomes also broadened on the inferior side 
of the infraspinate gutter. 


Scapula D. nehr. D. mosch. Gal. pyr. +) 
juv 
1. Totallength . : “ : : 24.8 37-5 17.6 
2. Max. width of the blade é ‘ : 7.8 12.5 5.0 
3. Anterior width of the blade . ‘ : 2.8 3.0 1.4 
Boe tks : : : : : é 3.18 3.00 3.52 
DON eens i BS ata hk = 853.99 4.17 3.57 


In recent Desmana the scapula is of a similar build, but the 
blade is relatively somewhat broader and the spine higher. 
Moreover, where the supraspinate fossa fades out anteriorly, its 
upper border continues forward as a crest disappearing in the 
neck of the bone. This crest is absent in the fossil specimen. 

In recent Galemys the scapula is rather different: the triangul- 
ar eminence of the spine is situated at the posterior end of the 
latter, and the blade is broadened only at its extremity. The 
large acromial process stands here at right-angles to the axis 
of the bone, and shows at its base a protuberance of the same 
size as the coracoid process, from which it is separated by a 
deep, narrow valley. In Desmana the acromial process is directed 
distinctly forward, and there is no trace of a protuberance at 
its base, nor of a valley. 

The only fossil clavicle preserved is that of M. antiqua (fig. 
68). It is a robust one, as compared with the same bone in both 
recent Water-moles, especially as regards the proximal end with 
the articulation for the sternum. Here a thick collar, with deep 
grooves for ligament-attachment, borders the terminal facet. At 
the posterior side of the bone a deep, broad groove runs parallel 
to this thickened border. In recent Water-moles there is no trace 


1) Doxsson mentions a length of 20mm, Kormos (1938) of 20.2 mm 
for full-grown specimens. 
18 
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of this groove, and the border of the sternal facet is only percep- 
tible in D. moschata (fig. 69b), but by far not so thick. The shaft 
in the fossil species is flattened from the front backwards, and 
in the middle of its inferior margin bears a projection for muscle 
attachment, which is absent in recent Desmans. In Talpa this 
projection is thick and stout (fig. 69c). In Galemys (fig. 69a) the 
shaft is almost cylindrical. Also in D. moschata the height 
and the thickness are about equal, although here the shaft 
has a sharper edge. 


The measurements of the clavicles are in mm: 
M. ant. G. pyr. Dz. mosch. 


Tom enetoy les ‘ : : . : x» 9 Gee 7.4 14.8 
2. Max. diam. of prox. end : ee eee eae 2.8 Bole 
3. Max. diam. of dist. end . : : 2 ee 1.9 4.0 
4. Min. height of shaft ee ie eee 0.8 fea 
5. ~Pnekness of'shaft .  . <= JS. ee? 0.9 1.6 
Tigo pe eT aes as cup ee seg 2.64 2.87 
Tate ae P : ; : : : a Rae 3.89 3.70 


Fossil specimens of Humerus examined: 
Pl. XI, figs. 1-9; text figs. 70-72. 


Desmana moschata hungarica, Pesk6-cave. Ung. Geol. Anst., Bud.: 
Ob/53824 Shaft of left humerus with trochlea. 


Desmana moschata moravica. 


1 Right humerus, slightly damaged at top of minor tuberosity 
and at both sides of distal epiphyse. 

5 Left humerus, slightly damaged at tuberosities (STEHLIK, PI. 
Viv fig, 25). 

7 Right humerus, slightly damaged at tuberosities and at 
outer side of distal epiphyse. Fig. 72. 


Desmana moschata magna. 

M 6151 Right humerus, undamaged. Pl. XI, fig. 1. 

M 15151 Shaft and isolated trochlea of right humeri. 
Desmana thermalts. Ung. Geol. Anst., Bud.: 


Ob /4743A Right humerus, damaged at outer side of distal 
epiphyse and trochlea. Pl. XI, fig. 2. 

Ob/47438 Right humerus, slightly damaged at both sides of 
distal epiphyse. 
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Desmana nehringi, Villany-Kalkberg. Ung. Geol. Anst., Bud.: 
Ob/3680a Left humerus, slightly damaged at minor tuberosity. 
PX. hs. 3. 


Ob/36808 Right humerus, slightly damaged at both sides of 
distal epiphyse. 
Ob/47394 Left humerus, without distal epiphyse, slightly 
damaged at proximal end. 
Ob/47398 Left humerus, lacking proximal epiphyse and lateral 
half of distal. 
Naturhist. Mus., Basle: 
U.P. 80 Right humerus, undamaged. Pl. XI, fig. 4. 
Zool. Abt. Ungar. Nation. Mus., Bud.: 
4039 Left humerus, lacking lateral epicondyle. 
Geol. Pal. Inst. u. Mus. Univ., Kiel: 
Left humerus, damaged at trochlea. 


Desmana kormosi. Coll. Kormos, Bud.: 


1 Right humerus, fairly complete, only slightly damaged at 
outer side of trochlea and at outer condyle, Csarnota. Pl. XI, 
fig. 7; text-fig. 70. 

2 Left humerus, lacking proximal epiphyse, Csarnota. Pl. XI, 
fig. 5. 

Zool. Abt. Ung. Nation. Mus., Bud.: 

4045 Right humerus, damaged at both tuberosities and at the 

outer side of distal epiphyse, Beremend. Pl. XI, fig. 6. 


Mygalinia hungarica. 


Ob/5070Fr Left humerus damaged only at proximal epiphyse. 
PEEX TE “fig. 


Mygalea antiqua. 


1 Left humerus, lacking caput, and damaged at shaft and both 
extremities. Type. (BLAINVILLE, Ost. Ins. Pl. XI). Fig. 71. 
2 Portion of left humeral shaft. 


The upper-arm bones of all fossil Water-moles represented 
are rather s‘milar to each other and to the recent forms. The 
proximal end is characterised by a strong minor tuberosity 
projecting higher than the major, and pierced by a tunnel. A 
sharp crista runs downward from the posterior side, giving 
attachment to the mighty latissimus dorsi muscle, and ending 
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TA 
= D.m. hung. D.m. magna D.m. morav. 
Humerus ee G.A.,B. | Kormos British Mus. Museum Brno 

cat. a] 5382 a 1916 [sors M15151tA)M15151B I 5 
1. Length 23.6 = 24.8 20.4 _ - = 21.0 bg 
2. From for. epic. to dist. end of lat. crest 5.2 5.0 - 5.4 5-3 | _ 5-3 5.4 : 
3. From top of troch. to end of lat. crest 12.4 - = 10.5 - - = 10.7 IC 
4. From distal end of lat. crest to base 11.3 - - 10.7 - . - 10.6 10.7 be 

5. Width of proximal epiphyse 8.5 - 9.0 75% - - 7.0 7.4 
6. Minimal width of shaft ioe PATA = 3.55 26 = 3.7 | 3:80) 
7. Minimal thickness of shaft 3.3 3.8 4.4 30. 2.8 -_ 2.6 2.8 s 
8. Width of distal epiphyse 12.1 - 13.0 II.t - - +10.7 Int |+1 
9. Maximal width of trochlea 5.5 5-7 - 4.6 - | 4-7 4.7 4-7 4 

10. Maximal height of trochlea (ant.) 2.6 2.5 = 2.4 ~ | - 2.2 | 2.2 
3 : 4 Relative extension of lat. dorsi crest 1.10 - 0.98 - - -- ) 1.00 c 
6: 7 Relative flatness of shaft 1.24 1.13 - 1.18 1.29 | - 1.39 1.36 1 

8 : g Relative size of trochlea 2.20 - - 2.41 ~ ; - ~ 2.36 

1:(6 x 7) Relative slenderness of bone 1.74 ~ - 1.92 | - am = | 1.97 ‘ 


with a curve forward (figs. 70-72). Another crest, equally strong, 
for the pectoral muscle, has its origin on the top of the same 
tuberosity and, taking its course parallel to the first, but on 
the anterior surface of the bone, ends there just halfway the 
height and width of the shaft. (According to Dosson, in Water- 
moles the deltoid muscle does not reach farther down than the 
distal end of the major tuberosity). Between these two crests 
which make the medial upper half of the bone flat and oval, 
runs the groove for the tendon of the biceps, which pierces the 
thick upper portion of the pectoral crest so that two foramina 
occur in the minor trochanter, one at the top, the other at the 
medial side. A low ridge runs from the lowest extremity of this 
trochanter to the end of the pectoral crest, forming with the 
latter the V-shaped figure on the anterior side characteristic of 
all Talpidae. The major trochanter exhibits the large articular 
surface for the clavicle. 

On the lower half of the bone the greatly expanded entocon- 
dyle gives evidence of strong flexor muscles of the fore-arm: 
The primitive elongated epicondylar foramen opens at the 
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Desmana nehringi 


D. kormosi : .|G.pyr. Talp. indet. 


., Bud. 


Basle 


N.M.B. Geol. Anstalt, Bud. G.M. | coll. Kormos | N.M.B. 


4743 B 


UP 80] 4039 |3680A|3680 Bl4739A|4739 B| Kiel 


I 


4045 


front side of the bone into a wide deep fossa where the mighty 
flexor muscle of the digits has its origin. The fossae above the 
trochlea, the coronoid as well as the olecranon fossa, are flat 
and insignificant. 

The following slight differences in the several fossil forms can 
be observed: The shaft of the humerus of D. m. hungarica is 
remarkably little flattened, 1) the anterior side of the trochlea 
is low, and the distance from the epicondylar foramen to the 
latissimus dorsi crest short, because the latter is much extended 
downwards. 

Besides by its smaller size the humerus of D. m. moravica can 
be distinguished from the recent one by the more flattened 
shaft, the relatively broader epicondyli, somewhat smaller 
trochlea, and by the fact that the sharp crest for the great 
dorsal reackes less far down along the medial side, whereby 
the distance to the epicondylar foramen is absolutely the same 


1) Enix (1915) gave 5.8 mm as the minimal diameter of the shaft from 
Peské (Ob/5382a). This will be a misprint for 3.8 mm, which is the number 
I found (cfr. Table IV). 


3.2 
2.8 
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in both. The beaked protuberance in which the major tuber- 
osity ends does not occur in the recent bone. This projection 
has been mentioned by Kormos of D. thermalis also, the hume- 
rus of which is much like that of D. m. moravica. In the former 
bone, however, the epiphyses are narrower and the proximal 
portion is slightly flatter, as the caput is directed somewhat 
more sidewards and not quite so much forwards as in the forms 
mentioned -above. In the specimens described by Kormos 
(No. 1 of our Table) the lat. dorsi crest does not quite reach 
the minor trochanter. However, in No. 2 of the same species, 
just as in the Forest-Bed bone, in the recent bone at hand and in 
one of the Moravian bones, the sharp crest runs over uninterrup- 
tedly into the high crest which forms the inferior border of the 
minor trochanter at the posterior side of the bone. In both the 
other Moravian bones the situation resembles that in No. 1 of 
D. thermalis. On the whole the muscle-attachments are some- 
what variable in strength and extent, according to the age of 
the animal. 

The fine complete English humerus in Pl. XI, fig. 1 is of the 
same size and the same form at both ends as those from Stranska 
skala, but the shaft is distinctly rounder. The English fragment 
M 15151A, however, approaches more nearly the bones of 
D. m. moravica in this respect. 

The humerus of D. nehringi is smaller and more slender but does 
not differ materially from those of the species mentioned above. 
Its only distinct character is that the anterior-posterior diameter 
is almost the same all along the shaft, while, in the geologically 
younger forms mentioned above, the superior half of the shaft is 
much thicker, owing to the greater prominence of the lat. dorsi 
and also of the pectoralis crest. 

The smaller upper-arm bone of Desmana kormosi is more 
slender, the shaft rounder, and the epicondyli less expanded 
in proportion to the trochlea. The incisura between the latter 
and the entocondyle is remarkably deep and wide in one speci- 
men (Pl. XI, fig. 7). The crista pectoralis ends considerably 
farther down than does the lat. dorsi crest, while in most Water- 
moles they end at about equal height. The size is about the 
same as that in Gal. pyrenaicus, but the latter differs from that 
of all the forms mentioned by the shortness of both muscle 
crests, by an almost cylindrical shaft and by the weakness of the 
ulnar portion of the trochlea. 
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In Polgardi the very slender, fairly complete, upper-arm 
bone of Mygalinia hungarica has been saved (Pl. XI, fig. 9). It is 
distinctly smaller than that of D. kormosi; moreover, the shaft 
is cylindrical and very thin. 

The sorry state of the type humerus of Myg. antiqua has been 
mentioned above (p. 205). The middle portion of a humeral 
shaft from the same locality being of equal size, enabled me to 
draw figure 71. It agrees more with Desmana than with Galemys. 
The proportions of the bone resemble those in D. kormosi; but it 
is still somewhat shorter than the humerus of Galemys. The 
distal end of the oval attachment of the great dorsal lies exactly 
in the middle of the inner height of the bone. The pectoral crest 
likewise ends at the same level. The oval plate is not yet much 
expanded, its ant.-posterior dimension being only 1/, of that 
of the shaft at the same place, whereas in Myg. hungarica it is ?/; 
and in the geologically younger Water-moles it is as much as 


oy to: “he 


Fore-arm. 


Of four Hungarian species fragments of the ulna have been 
preserved, namely, of D. thermalis the proximal portions of three 
right, and of one left, bone (Ung. Geol. Anst., Bud., Ob/4743A 
—D), of D. nehringi the proximal portion of a right ulna from 
Villany-Kalkberg, of D. kormosi that of a left one from Csarnéta 
(both in coll. Dr Kormos, Bud.). In the first-mentioned collection 
there is also the proximal portion of a right ulna of Mygalinia 
hungarica (Ob/5070H), from Polgardi. 

For the rest, only of Mygalea antiqua have fragments of the ulna 
been saved, namely, the proximal half of a right bone (fig. 74) 
and the middle portion of a left one. Of the former the top of 
the olecranon has been broken off; the border of the radius 
facet is damaged. The other fragment is too mutilated to allow 
of the measurements being taken. Like the humerus, the bones 
are more robust than in Gal. pyrenaicus, and approach D. kormosi 
in proportions and size. 

All the specimens have been broken off at some distance 
below the radius-facet. As might be expected, the greatly 
developed olecranon is relatively the most expanded in D. 
thermalis, the least in D. kormost. The anterior border of the ole- 
cranon is sigmoid in D. thermalis as well as in recent Desmana, 
being convex above the anconear process, but in D. nehringi and - 
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Dy D. Dice yp Deku die ogi 9 te 


Ulna mosch. therm. nehr. korm. ant. hung. pyr. 
1. Max. extent of olecr. 
wing. G3 To tee: oe eek a 3 
2, Ant.-post. diam. (ax) 
above proc. anc. . zu Sly 4:0 S330 2.85 2.1 2.5 


3. Length ofartic. surfaces 6.6 4.7-4.6 4.7 3.5 oy) De 3.4 
4,, Width of.idem (max.)).. (4:0), 9.45333. 2.0. 02-1 eet 2.06 hg - 
5. Width of post. side . 2.5 2.0 [aot ap 7 eh OP 1.3 
iB eAie) eats 3 = 105 1.38 1.62 1.71 +1.65 1.80 — 
in M. hungarica the border is concave there, and higher up it 
is almost straight. In D. kormosi it is straight except for a very 
short convexity just above the anconear process, and this is the 
reason why the ant.-post. diameter is the same as in D. nehringt. 
The length of the sigmoid fossa + the radius facet is relatively 
the greatest in D. nehringi, their width proportionally the smallest 
in Mygal. hungarica, in accordance with the slenderness of the 
other limb-bones. 


There are only two fossil specimens of a radius among the 
material, namely, an almost undamaged left radius of D. nehringi 
from Villany-Kalkberg (Ung. Geol. Anst., Bud., Ob/3680), and 
the proximal half of the right radius of Mygalea antiqua. As in 
recent Desmana, the length of the Hungarian bone (Pl. X, 
fig. 13) does not differ materially from that of the humerus. 
In the fossil species the bone is more slender again, the shaft 
rounder and the epiphyses less strong relatively. At both ends 
the muscle-attachments extend less far along the shaft, while 
at the distal extremity, the broad grooves end where they meet. 
In the Russian Desman the resulting single groove continues 
for a considerable distance up the more flattened shaft. 


Radius D. D. Myg. Gal. 

mosch.  nehr. ant. pyr. 

Te eenpthry : ‘ : : , < 24.0 17.8 - 14.9 
2. Prox. width . : rs os Leo 3.3 2.35 2.2 
3. Ant.-post. diam. there. ee ed 1.8 1.65 1.3 
4. Max. diam. at middle of shaft : < tapi 1.6 1.2 I.I 
5. Min. diam. at middle of shaft iOS RS 1.3 1.0 0.9 
6. Width of distalend. . oe 2.9 _ 29 
7. Ant.-post. diam. of distal end : 3.0 2.0 _ 1.5 
8. From top to inf. border of circular spot. 5.5 a; 2.5 2.8 

TEM 8 ON - 6.77 


Peo ‘ : : : ‘ : - 4.36 4.75 _ 5-32 
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D. kormosi, humerus dext., ant.-med.; 31/2x (of Pl. XI, fig. 7). ma major, mi minor tuberosity; 
cp crista pect., c caput, cld cr. lat. dorsi; arrow through bicipital tunnel. | 

Mygalea antiqua, hum. sin., type (restored), ant. (slightly inward); 31/2x. 

D. m. moravica, hum. dext., ant.; 13/4X . fe for. entepicond., c coronoid fossa, r and u artic. surf. 
for radius and ulna. Brno Mus., no. 7. 

Mygalea antiqua, radius dext., prox. half, 3l/)x. a. ant., b. post. 

Mygalea antiqua, ulna dext., ext.; 31/2x. 

D. kormosi, Csarnéta, prox. half of ulna sin., ant.; 3l/9x. Coll. K., Bud. 

D. m. moravica, distal half of right femur, post.; 13/4x. (of Pl. XI, fig. 11). 

D. therm. tegelensis, distal half of left femur, post.; 13/4x. (of P. XI, fig. 13¢). 

D. m. magna, tibia sin., prox.; 31/2x. Brit. Mus. M 6150. (of Pl. XI, fig. 17). 

D. m. moravica, prox. end of tibia sin., post. ; 31/2x. Brno Mus., no. 5. 

D. nehringi, prox. end of tibia sin., post.; 3l/2x. Ung. Nat. Mus., Bud., 4039. 

D. m. moravica, distal end of tibia-fibula, dext., post.; 31/2x , Brno Mus. The dotted line indicates 
the line of fusion between tibia and fibula. 

Mygalea antiqua, tibia sin., a. ant., 6. post., c. below, 3l/gx. 

D. kormosi, tibia-fibula dext. (reversed), ant.; 31/9x. Coll. K., Bud. no. 2. 

D. m. hungarica, tibia-fibula, sin., below; 31/2x. Geol. Anst., Bud., 5383. 

Mygalea antiqua, astragalus dext., a. above, b. int., 3l/gx. 

Mygalea antiqua, naviculare sin., a. below, 6. int.-above; 31/gx .:k keel, a astr. facet, c calc. facet, 
I, II, III facets for the cuneiformes. 

D. thermalis, metatarsal V, dext., int.; 3l/2x. (of Pl. XI, fig. 24). 
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The French fragment (fig. 73) is slightly more robust than in 
Gal. pyrenaicus and also somewhat shorter, thus agreeing with 
' the type humerus. 


Hip-girdle. 

Only a portion of the pelvis of D. nehringi, from Villany-Kalk- 
berg, has been saved, firmly coéssified with the sacrum described 
above (Pl. X, fig. 8). The pubic bones have got lost. The 
ischium is represented by the acetabulum (no part of either 
the ilium nor the pubic bone entering into it), and at the left 
side by a short portion behind it. The iliac bones are strongly 
anchylosed to the sacrum; their anterior ends are lacking. The 
distance between the anterior borders of the acetabula is 12.8 mm. 

In the Russian Desman the pelvis is firmly built: ischium and 
pubis are strongly coéssified at their posterior end, forming a broad 
vertical bone shutting off the wide egg-shaped obturatum 
foramen. The bones of both sides are widely separated, but 
connected to each other below by a thin bony bridge curved 
downwards and slightly forwards. Only the iliac bones are 
anchylosed to the sacrum, which is relatively slender, and the 
last vertebra of which shows two short transverse processes which 
end at a considerable distance from the ischiadic bones. 

In Galemys, on the contrary, the pelvis is rather weak; ischium 
and pubis run parallel and do not diverge backwards as in 
Desmana. The necessary support is given by the codssification 
of the ischium to the last vertebra of the sacrum, a connection 
not occurring in Desmana. Moreover, in Galemys the transverse 
bridge between the two sides of the pelvis is ligamentous in the 
young skeleton at hand, which is that of a male, for according 
to PurssEGUR (1935), in females there is no symphyse at all. 
This author has not observed the coéssification between ischium 
and sacrum. 


Fossil specimens of Femur examined: 
Pl. XI, figs. 10-15. Text figs. 76 and 77. 
Desmana moschata hungarica. 
Ob/5381 Right femur, damaged at minor trochanter. 


Pilisszanté-cave. (Kormos 1916, Pl. 23, fig. 1). Pl. XI, 
fig. 10. 


Ob/5382b Left femur, lacking third trochanter and distal 
epiphyse. Peskdé-cave. 
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Desmana moschata moravica. 


1 Right femur, undamaged (STEHLIk, 1934, Pl. VI, fig. 26). 
PEAY fg. it, text fig, 76. 

3 Right femur, lacking caput (STEHLIK, 1934, Pl. VI, fig. 27). 

5 Left femur, slightly damaged at the extremities. 


Desmana thermalis. Ung. Geol. Anst. Bud.: 


Ob/4743A Right femur, undamaged. Pl. XI, fig. 12. 
Ob/47438 Right femur, lacking portion of distal epiphyse and 
top of major trochanter. 
Ob/4743c Proximal end of right femur, without third tro- 
chanter. 
Coll. Kormos, Bud.: 
1 Left femur, proximal half, damaged at minor trochanter. 
2 Distal fragment of left femur, lacking endocondyle. 


Desmana thermalts tegelensis. Zoolog. Museum, Amsterdam: 


1 Left femur, lacking distal epiphyse, and slightly damaged 
at major trochanter. Pl. XI, fig. 13¢@ and 3. 
Geological Survey, Haarlem: 
2 Left femur, distal half, slightly damaged at epicondyli. 
Pit, fig. 4 3¢. 
Desmana_ nehringi Coll. Kormos, Bud.: 
1 Left femur, undamaged. 
2 Left femur, lacking caput, third and major trochanter and 
damaged at distal epiphyse, Villany-Kalkberg. 
Zool. Abt. Ungar. Nationalmus. Bud.: 
4039 Left femur, slightly damaged at entepicondyle. Villany- 


Kalkberg. 
Ung. Geol. Anst. Bud.: 


Ob/3680 Right femur, undamaged. Villany-Kalkberg. Pl. XI, 
fig. 14. 
Ob/4739 Right femur, lacking caput and nearly the whole 
distal epiphyse. Villany-Kalkberg. 
Nat. Hist. Mus., Basle: 
U.P. 79 Right femur, lacking distal epiphyse. 


Desmana kormosi Coll. Kormos, Bud.: 


Distal half of right femur, slightly damaged at epicondyli. 
Csarnota. 
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Zool. Abt. Ung. Nationalmus. Bud.: 

40454 Right femur, undamaged. Beremend. Pl. XI, fig. 152. 

40458 Right femur, slightly damaged at caput and major 
trochanter. Beremend. Pl. XI, fig. 150. 


The thigh-bone of D. hungarica has been described and figured 
by Kormos (1916) and compared with a rather weak bone of 
the recent Desman. The size, however, is distinctly larger, and 
the crests and muscle attachments somewhat more pronounced 
than in the recent bone. On the whole I found the proportions 
to agree most with the Moravian form (Cfr. Table V.). 

No femur of the Forest-Bed Desman has been found yet. 

The thigh-bone of D.moschata moravica is smaller and more 
slender than the only femur of recent Desmana at hand, since, 
just as in the humerus, the shaft is longer in proportion to the 
epiphysial portions. It is also less flattened, and the epiphyses 
are less broad. Further, the neck of the caput is more slender, 
and the crest along its anterior side is sharper. The head is 
directed somewhat more forward and not so much inward as 
in the recent bone. The top of the rather long major trochanter 
is more compressed from side to side, and the third trochanter 
more elongated. 

The femur of Desmana thermalis much resembles that of D. m. 
moravica. It is of the same size, but is not quite so much flattened, 
and the width of the combined condyles is somewhat less rela- 
tively. The proximal portion is flatter: the trochanter major is 
broader, its longitudinal anterior crest is less sharp and broadens 
towards the top. It surpasses the caput considerably, because 
the latter is directed slightly more inward, and less upward and 
forward, than in the Moravian species. The minor trochanter 
is somewhat more prominent, and thus, seen from the posterior 
side, the base of the triangle formed by the tops of the three 
trochanters is broader in relation to its height than is the case 
in both the other forms mentioned. The trochanter tertius has 
a greater longitudinal extent and its extremity is less thickened 
at the posterior side, thus the portion between the latter and 
the trochanter minor is flat, and not concave as it is in the others. 
The condyles are slightly less thick. The trochlea is sharply 
separated by a groove from the ectocondylus. In D. moravica 
both these articular surfaces merge almost imperceptibly over 
into each other by a narrow bridge. However, this character 
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D. m, moravica, Distal half of tib.-fib. sin., ant.; 1l/gx. Landesmus., Brno, 5. 

D. nehringi, Beremend. Tib,-fib. dext., post.; rl/gx,. U. Nat. Mus., Bud. 4038. 

Fig. 20. D. kormosi, Csarnéta. Tibia-fibula sin., ant.; tl/gx. Coll. K., Bud., 1. 

Fig. 21. D. m. magna. Metatarsal I dext., ant.; 1l/gx. M 15 149A. 

Fig. 22. D. m, magna. Metatarsal IV dext., medial side; 1l/gx. M 15149B. 

Fig. 23. D. nehringi, Vill.-Kalkb. Metatarsal [IV dext., med.; 3x. U.N. M., Bud., 4039. 

Fig. 24. JD. thermalis. Metatarsal V, dext., lat.; 3x. U.G.A., Bud. 4743A. (see textfig. 87). 
Fig. 25. D. m. magna. Phalanx [V1 dext., ant.; tl/gx. M 6152. 

Fig. 25. Talpide indet., Polgardi, Distal half of tib.-fib, dext., ant.; 3x. U. G. A., Bud., 5074C. 


Fig. 1. D. m. magna. Humerus dext.; @. ant.-int., b. post.-int.; m/gx. M 6151. 
Fig. 2. D. thermalis. Humerus dext.. post.; 1l/gx. Ung. Geol. Anst., Bud., 4743A. 
Fig. 3. D. nehringi, Vill.-Kalkb. Humerus sin., ant.; tl/gx. Ung. Geol. Anst., Bud., 3680A. 
Fig. 4. D. nehringi, Vill.-Kalkb. Humerus sin., post.; 1l/gx. Nat. Hist. Mus., Basle, U. P. 80. 
Fig. 5. D. kormosi, Csarnéta. Humerus sin., ant.; tl/gx. Coll. K., Bud., 2. 
Fig. 6. D. kormosi, Beremend, Humerus dext., ant.; ti/gx. Ung. Nat. Mus., Bud., 4045. 
Fig. 7. D. kormosi, Csarnéta. Humerus dext., post.; tl/gx. Coll. K., Bud., 1. (see textfig. 70). 
Fig. 8. Talpide indet., Polgardi. Shaft of humerus sin,, ant.; 3x. U. G.A., Bud. 5070G. (see textfig. 99). 
Fig. 9. Mygalinia hungarica. Humerus sin., ant.-int.; 3X. U. G. A., Bud., 5070F. 
Fig. 10. D. m. hungarica, Pilisszanté Cave. Femur dext., post.; tl/gx. U.G. A., Bud., 5381. 
Fig. 11. D. m. moravica. Femur dext., post.; tl/gx. (see textfig. 76). Brno Mus., no. 1. 
Fig. 12. D. thermalis. Femur dext., ant.; tl/gx. U.G.A., Bud., 4743A. 
Fig. 13. D. thermalis tegelensis. a. femur sin., ant., 1/gX ; 6. post. 2X; ¢. distal end of femur sin., post., 1l/gx. (see textfig. 77 
Fig. 14. D. nehringi, Vill.-Kalkb., a. femur sin,, ant., Goll. K., Bud.; 6. femur dext. post.; U. G. A., Bud. 3680. 11/gx. 
Fig. 15. D. kormosi, Beremend. Femur sin., a. ant., 4. post.; 1l/gx. U.N. M., Bud., 4045 A and B. 
Fig. 16. D. thermalis, Vibia-fibula sin., ant.; 1l/gx. U.G.A., Bud. 4743A. 
Fig. 17. D. m. magna. Prox. epiphyse of tibia sin.; 1l/g.x M 6150. (see textf. 78). 
18. 
19. 
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may be due to individual variations, for in the beaver thigh-bone 
both forms may occur. 

In femur 4743A of D. thermalis the third trochanter surpasses 
the rather narrow ectepicondylus distinctly in the outward 
direction; in femur 4743B, on the contrary, this epicondylus 
projects strongly outward, nearly as far as does the here rather 
short third trochanter. 

The details respecting course and sharpness of crests, given 
by Kormos as differences between the bones of D. thermalis and 
D. moschata, are due to individual variation in the latter, as I 
could not find them in the recent bone I had at hand. Indeed 
the crests are less pronounced in the recent bone, and fade out 
sooner. On the whole the differences with the recent femur are 
the same as those existing between the latter and the Moravian 
femora mentioned above. 

The Tegelen femur No. 1 (Pl. XI, fig. 13@ and 5), which lacks 
the distal end, resembles D. thermalis down to the smallest detail, 
although the size is considerably less. The strong outward 
direction of the caput, the flatness and broad base of the triangle 
formed by the three trochanters are the same, as is also the relative 
flatness of the shaft. Femur No. 2 (13¢), which consists of the 
distal half only, has a remarkably narrow outer condyle, and 
thus the inter-condylar notch is much broader than in D. ther- 
malts. The ectepicondylar portion, although slightly damaged, 
appears to have been less developed than it is in the latter, thus 
giving evidence of a less strong extensor muscle of the toes. So 
the femur from Tegelen having much in common with that of 
D. thermalis, the size, and also some particulars of the distal 
end, forbid identification with the latter. 

In D. nehringi the outer epicondyle is prominent, the shaft is 
less flattened, and the proximal portion less broad, owing to 
the shortness of the neck and of the third trochanter. 

The femur of D. kormosit bears great resemblance to that of 
D. nehringi, more so than the latter does to those of the larger 
Water-moles. The bone is smaller, but not quite as slender. 
Some measurements approach very nearly those in recent Galemys, 
but the fossi: bone is longer, while caput and trochanters, and 
especially the distal epiphyse, are considerably more strongly 
developed. The major trochanter stands almost above the middle 
of the shaft; in D. nehringi somewhat more outward. The caput 
has a rather long neck and thus stretches beyond the minor 
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nn 
D. mosch. | D. m. hung. D. m. morav. Desm. thermalis 


Femur Leiden | Geol. A., B. | Landesmus. Brno Geol. Anst., B. é 
cat.a | 5381 |5382b 5 14743A|4743 B)4743C 
1. Length (maj. troch. to endocond.) 24.9 27.0 20.5 | 21.7 | 21.5 | 21.3 | = 
2. Width over troch. tert. and minor 12.0 12.5 9.0 9.8 9.8 9.9 | 8.8 
3. Max. diameter of caput 7 4.5 4.8 3-5 - = 3-4 | 3-5 3-7 
4. Min. width of shaft 4.9 4.6 4.9 3.4 3-5 3.6 3-4 | 3-2 
5. Min. thickness of shaft 2.3 2.8 2.8 2.0 1.9 2.1 2.1 2.1 ) 
6. Width of distal epiphyse 11.4 12.4 = 8.7 8.7 ie g.1 |+8.0 zon ie 
7. Width of condyli 8.7 90 | = | 70 | 70 | 74 [66 | = | 
8. Depth of ectocondylus 6.5 6.7 | - 5.1 5.1 5.2 49 - a 
g. Max. width of trochlea 6.3 7-3 - 4.9 5-0 . 5-3 4-5 = ) ee 
10. 2: 1 (relat. broadness) 0.48 0.46 - 0.44 ) 0.45 | 0.46} 0.43 . - | | 
II. 4:5 (relat. flatness) 2.13 1.64] 1.75] 1.70 1.84] 1.71 1.62 | 1.52 ) 
6 : 4 (relat. width of dist. epiph.) 2.33 2.70; — 2.56 . 2.49 2.53 +235) “= 
7:4 (relat. width of condyli) 1.78 1.66 be — 2.06 | 2.00} 2.06] 1.94) — | 
7 : 8 (relat. depth of ectocond.) 1.34 1.34 - 1.37 . 1.37} 1.42] 1.35 | - ) 
to x 11 (degree of flattening) 10.1 7-5 - 7.6 1p i8.r | 73 6g} = 
TAE 
? Pins i ft ieee D.m. | a ented D. therma 


Tibia-fibula Brno | Geol. Anst.I 


. length (from intercond. eminence) 
2. length of codssif. portion to base 22.3 26.5 - — - ~ _ - — | 10.7 | — 
3. width of prox. articular surfaces 8.1 - | &Q9 7:3 - - ~ ~ — |6.34/46.4 ] - 
4. ant.-post. diam. beneath falcif. process 8.7 - 9.5 7.2 - _ - - —- |6.3] 6.6 - 
5. width of tibia-fibula, distal 8.2 8.5 | 8.5 — [6.5 6.6 |6.6 |6.5 |6.5 | — 6.8 | 6.5 
6. ant.-post. diam., distal 4.3 4.2 | 4.8 — 43.5 |3-7 13-7 = 5 |3-7 | ~ ¥.2° }-B.1 
7. minimal width of shaft 2.4 Q.1 | 2.4 — f20 lar ‘Gs — |1.8 | - 2.0 | 2.0 
8. minimal ant.-post. diam, of shaft 2.7 2.6 | 3.1 - 2.5 24 laa 2.4 |2.1 | - 2.0 | 21 
1: 2 relative length of codsified portion 2.01 | 1.78 -_ = - = = ae | B 3195 |= 
5 : 6 proportions at distal end 1.91 2.02 | 1.77 - 1.86 1.78 1.78| 1.86 1.46] - 2.13 | 2.10 
8 : 7 proportions at shaft 1.13 1.24 1.29 - Sai 1.19/1.13/ — i - 1.00 | 1.06 
3: 7 rel. width of prox. end 3.37 - 3.71 = - | - ee ls ees eed ee = 
5:7 rel. width of distal end 3.42 4.05 3.54 - 3.25, 3.14]3.14] — (3.61 - 3-40 | 3.25 
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therm. Desmana nehringi Dek kormosi G. pyr. 
relensis Geol. A., B. coll. Kormos N.M.,B. | Basle M. Nat. Mus., B. GK. Leiden 
2 3680 4739 I 2 4039 W.P476 4045 A | 4045 B I cat. a 
wo a a a ae ee a ee eas ees 

18.4 - 18.2 = 18.2 = 15.3 14.4 - 13.1 

6.8 6.4 6.5 - 6.6 6.9 565 5.25 - 5.0 

3.0 = 2.8 - 2.8 2.9 2.3 2.2 - 2.0 

2.5 2.4 2.5 2:2 2.5 2.2 2.5 2.0 | 2.0 2.1 2.0 

FP | 1.8 1.9 2.0 2.0 1.9 1.9 1.6 1.4 1.5 1.4 

a+ 6.5 = 6.2 = - . - 533 5-3 | +5-4 4.8 

5.8 5-5 = = 5.6 5.6 | = 4.3 4.0 4.4 4.4 

4.0 Ayo a a 3-7 3.8 3-7 = 2.9 2.9 3-3 2.8 

3.8 3.6 = = 3.6 3-9 = 3-3 3.0 3-3 3-3 
- 0.37 - 0.36 - 0.36 - 0.36 0.36 - 0.38 
: 1.47 1.33 1.32 I.10 1.25 1.16 1.32 1.25 1.43 1.40 1.43 
2.8+ 2.71 ~ 2.82 - = - 2.65 2.65 2.57 2.40 
2.32 2.29 - - 2.24 2.55 ~ 2.15 2.00 2.09 2.20 
1.45 1.49 = - 1.47 1.51 - 1.48 1.38 1.33 1.56 

= 4.8 = 3-9 = 4.3 | = 4.5 5.0 = 5.4 
Desmana nehringi D. kormosi |M.hung.| M. ant. | G.pyr. Talp. indet. 


A. Bud.| Nat. M. Bud. | coll. Kormos, Bud. |c.Hellerj c. Kormos | G.A.,B.|M.H.N.]| Leiden | Geol. Anst. B. 


5074C | 5074D 


4038 | 4039 50703 | Paris | cat.a 


25.5 - 


14.9 - 


2.4 2.6 2.5 


1.3 7 1.8 


3.46 - - 


3.00 3.25 2.94| 3.05| 3. s f F : 3.31 2.95 - 
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trochanter. The condyles are narrow and close together, and 
directed more outward than in any of the other forms. 


Fossil specimens of Tibia-fibula examined’): 
Pl. XI, figs. 16-20; text figs. 78-84. ' 


Desmana moschata hungarica. 


Ob/5383 Left tibia-fibula, distal half. Remetehegy. Fig. 84. 


Desmana moschata aff. hungarica. 
Mus. vorgesch. Altertiimer, Kiel: 
34 Left tibia-fibula, almost undamaged. Meiendorf. (Kraus, 
1937, fig. 17). 
Desmana moschata moravica. 
Right tibia-fibula, distal half. Pl. XI, fig. 11; text fig. 81. 
Right tibia-fibula, distal half. 
Right tibia-fibula, distal half. 
Right tibia-fibula, distal half. 
Left tibia-fibula, distal half. 
Left tibia, proximal half, falciform process broken off. 


AuokP OF ND 


Desmana moschata magna. 
M 6150 Left tibia, proximal extremity, falciform process broken 
off...Pl,.. CF, fig i1g5. text ig. 78. 


Desmana_ thermalis. Ung. Geol. Anst. Bud.: 
Ob/4743A Left tibia-fibula, lacking free fibular portion. Pl. XI, 
fig. 16. 


Ob/47438 Left tibia-fibula, distal half, slightly damaged at 
outer malleolus. 


Ob/4.743c Right tibia-fibula, distal end. 


Desmana _ nehringi. Ung. Geol. Anst. Bud.: 


Ob/4739 Left tibia-fibula, distal half. Villany-Kalkberg. 
Ob/3680 Left tibia-fibula, distal half. Villany-Kalkberg. 
Zool. Sekt. Ung. Nationalmus., Bud.: 
4038 Right tibia-fibula, lacking free fibular portion and part 
of falciform process. Beremend. Pl. XI, fig. 19. 
4039 Left tibia-fibula, lacking free fibular portion and falciform 
process. Villany-Kalkberg. 


1) See Addendum, p. 329. 
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Coll. Kormos, Bud.: 
1 Left tibia-fibula, distal half. Villany-Kalkberg. 
2 Left tibia-fibula, distal portion. Villany-Kalkberg. 
Left tibia-fibula, distal end. Vill4ny-Kalkberg. 
Coll. HELLER, Heidelberg: 
Right tibia, proximal half, slightly damaged. Gundersheim. 


Desmana kormosi. Coll. Kormos, Bud.: 


1 Left tibia-fibula, lacking head of tibia and free fibular por- 
tion. Csarnota. Pl. XI, fig. 20. 
2 Right tibia-fibula, distal portion. Csarnoéta. Fig. 83. 


Mygalinia hungarica. 
Ob/50701 Left tibia—fibula, distal half, slightly damaged. 


Mygalea antiqua. 
Left tibia-fibula, distal half. Fig. 82. 


An almost complete tibia-fibula, but slightly damaged at the 
outer malleolus, has been preserved of Desmana moschata aff. 
hungarica, and a fairly complete one of D. thermalis and of D. 
nehringt (Pl. XI, figs. 16, 19). They demonstrate that also this 
bone has undergone little change since Upper-Pliocene times. 

The almost perfect, large tibia-fibula of D. m. aff. hungarica 
from Meiendorf, has exceptionally strong epiphyses, and strong 
high crests at the free portion of both bones. The form approaches 
that of D. moravica slightly more closely than that of the recent 
Desman as regards the relatively great ant.-posterior diameter 
of the shaft and of the distal epiphyse. The fragment of tibia- 
fibula of D. m. hungarica from Remetehegy differs from the Ger- 
man bone by the narrowness of the shaft and the lesser ant.- 
posterior diameter of the distal end (fig. 84). The bone from 
Meiendorf shows a relatively broader articular surface for the 
astragalus and that for the calcaneus more expanded backwards 
than in the other Water-moles, including the specimen from 
Remetehegy. This fact betrays an extraordinarily firm ankle- 
joint for the intensive swimming action of the very large foot. 

It is remarkable that the portion of the codssification is rel- 
atively shortest in the recent Desman (Table VI). In the only 
specimen present of D. thermalis it is slightly longer, but somewhat 
shorter than in the geologically older D. nehringz. It is long in 
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D. m. aff. hungarica where its relative size approaches that of 
recent Galemys. The shaft of that portion is round in all three 
Hungarian species, the width equal to the ant-post. diameter. 
In D. m. moravica and in the Late Pleistocene form the latter 
measurement is distinctly greater, also in the distal extremity. 
By this feature the shin-bones of D. m. moravica and D. thermalis, 
although of equal size, can be readily distinguished from each 
other, the former being more thickened at their distal half. 

A free portion of the fibula is present only of the Meiendorf 
bone, but that of the tibia is known of most fossil Water-moles, 
although none of them undamaged, the particular falciform 
process at the top being always broken off for the greater part, the 
bone of Meiendorf excepted. As might be expected, the cnemial 
crest is nowhere so prominent proportionally as in both the 
largest forms: Desmana moschata of Russia and D. m. aff. hungarica. 
Its vertical extent is relatively the same in all, in contrast with 
recent Galemys, where it is conspicuously short. In Late Pleistocene 
and in recent Desmana, another crest, elevated and sharp, runs 
along the posterior side, beginning beneath the inner condyle. 
In D. m. magna this crest is less high again, and much less so 
in the bones of D. moravica and D. thermalis present. In D. 
nehringt it is absent, just as in recent Galemys. 

Judging from the only tibia fragment of D. m. magna at hand, 
the hind-leg was a strong one in the Forest-Bed form. Unfortu- 
nately, remains of the femur are lacking, but the strength of 
both extremities of mt. IV also gives evidence of a hind-foot 
somewhat more robust than that of D. thermalis, thus agreeing 
more with D. m. moravica. 

In D. nehringi the articular surface for the fibula at the base of 
of the outer condyle is narrower and higher, and the whole 
head of the tibia less expanded than in the later forms of Desmana 
(figs. 79, 80). 

Except in M. antiqua the fibula takes as large a part in the 
distal extremity as the tibia does, the outer malleolus being 
strongly developed. Both grooves for the tendons of the mighty 
extensors of the toes are wide and deep, among fossil forms 
strongest in D. moravica, where the ridge between the grooves 
is slightly higher than in D. thermalis, and somewhat turned 
outward at the extremity. In D. nehringi, in D. kormosi (fig. 83) 
and in Mpg. hungarica, the form of the distal epiphyse is. 
similar, but it is less expanded in proportion to the shaft 
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(with the exception of the single specimen of D. nehringi of 
Beremend). 

The distal half of the tibia-fibula referred to Mygalea antiqua 
(fig. 82) is that of a strong bone. The shaft is robust and distinct- 
ly flattened. The fusion of the codssified portion of tibia and fibula 
is complete, only one wide canal is to be seen where the bone 
is broken off. The absence of a strong longitudinal ridge at the 
posterior side above the epiphyse, and the occurrence of a very 
deep and broad fossa at the anterior side at the line of codéssifica- 
tion, is evidence of a lesser strength of the ankle-joint. The distal 
extremity is distinguished by the abrupt end of the inner 
malleolus which, in other Water-moles, projects downward. The 
tendinal groove running along it is deep, whereas in the others 
it is very faint or quite absent. On the contrary, the tendinal 
sulci at the outer malleolus are not yet so deep, and the bounding 
ridges less high. The fibular portion of the ankle-joint is smaller 
in proportion to that of the tibia than it is.in the later species. 

As in all Water-moles only the articular surface for the inner 
condyle of the astragalus is cup-shaped, as it has a prominent 
border, especially at the front and the hind side. The intercondy- 
lar ridge is very faint, and the facet for the outer astraglear 
condyle is almost flat and ascending towards the fibula. The 
vertical articular surface at the fibula stands almost sagittally in 
Myg. antiqua; in the later forms it has turned backward and out- 
ward, and the form has become a horse-shoe through the back- 
ward and upward expansion of its distal end. 


Hind-foot. Pl. XI, figs. 21-25; textfigs. 85-87. 


Besides a right calcaneus from the Forest-Bed (NEwron, 1882, 
Pl. XVI, fig.9) nothing has been saved of fossil tarsal bones but a 
right astragalus anda left navicular, both of Mygalea antiqua. 
The astragalus (fig. 85) is almost as large as that of Galemys, 
but more robust again, which is especially apparent from the 
breadth of the neck, the caput, and the trochlea in relation to 
the length of the bone. Seen on the inner side a spur-like pro- 
jection runs downward from the condyle. It is blunt and rather 
short in the fossil. In Galemys it is curved forward, and thus 
sickle-shaped; in Desmana it is straight, as in the fossil, but much 
larger. In the fossil the caput lies more in front of the trochlea 
than in the recent bones, where the neck is directed more inward. 
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The measurements of the astragalus are: 
Myg. ant. Gal. pyr. D. mosch. 


Tatsenc this: ‘ ‘ ; : eA: Ae 7.8 
2. Width of caput ; ‘ ; : Se ez. 1.85 3.2 
3. Width of neck A : : . : 1.6 1.0 2.5 
4. Width of trochlea . : : : ; 1.8 1.8 3.0 
5. Height, prox.-int. (+ “spur’’) . a SOU 2.9 5.2 
6. Height, prox.-int. (— “‘spur’’) ‘ Sy, led 1.5 DX 
IN Dts, fe oy pee os op RUCD 0 ak een one 2.54 2.44. 
Tai : : : : é ; Se Soytks: 2.61 2.60 
ReGe) 1.79 1.93 2.48 


In accordance with the broad caput of the astragalus the 
navicular (fig. 86) shows a great width of the proximal facet (a). 
The length of the fossil bone at the upper surface of the foot 
is nearly the same as in Gal. pyrenaicus, but it is much broader. 
At the underside the keel (4) is longer and the tendinal canal 
between the latter and the inner longitudinal ridge with the 
long articular facet for the cuneiform I is deeper and more 
sharply defined. In these respects it more approaches D. moschata. 

The measurements of the navicular are: 

Myg. ant. Gal. pyr. D. mosch. 


Tee lengthye ints se é : : d 5 eed 3.8 6.0 
2. Length, sup. (min.) : : : i ROL 2.5 3.0 
3. Length of keel : : . . ~ 3:35 2.9 4.5 
as; Width +. (a a ee ee are 1.25 2.6 
5. Height . ; : : : ; AP oe 2.8 5.0 

Od ener : ; : : : ‘ 1.26 2.0 1.15 

2.2828 é : 1-39 1.16 1.50 


Besides one iclena ree the Forest-Bed) some meta- 
tarsalia have been preserved. These are the right metatarsals 
I and IV of D. m. magna (M 15149A and B), two specimens of 
right mt. V of D. thermalis (Coll. Ung. Geol. Anstalt, Bud., 
Ob/4743A and B), and a right mt. IV of D. nehringi from 
Villany-Kalkberg (Coll. Zool. Abt. Ung. Nat. Mus., Bud., 4039). 

As far as can be judged from the scanty material, mt. IV 
and mt. V of the fossil forms are more, but mt. I less, slender 
than in recent Desmana. In these respects the fossil bones are still 
surpassed by recent Galemys, with its extremely long outer meta- 
tarsals, but rather short and stout first metatarsal (cf. Table). 
For the rest the middle-foot bones from the Forest-Bed (Pl. XI, 
figs. 21, 22) closely resemble those of the recent Desman, as do 
also the metatarsals of D. thermalis. Mt. IV of D. nehringi (Pl. XI, 


fig. 23) is less strongly flattened from side to side than is this 
bone in the later forms. 
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In Water-moles met. IV articulates with the cuboid as well 
as with the ectocuneiform (tarsal III), both facets gradually 
merging into each other. The third metatarsal is pushed farther 
and farther from its base by the increase of the fourth. In D. 
nehringt the proximal end of the met. IV is much narrower than 
in D. m. magna, because in the older form the portion which 
articulates with the ectocuneiform is not yet much expanded. 
The high degree of specialization of the foot in recent Galemys 
is again demonstrated by the great width of the proximal end 
of the fourth metatarsal bone. 


Metatarsal V is known fossil in D. thermalis (Pl. XI, fig. 24; 
textfig. 87) only and that by two specimens, one of which is 
quite complete. Just as we saw in the fourth metatarsal of the 
English form, the fossil bone is somewhat more flattened and 
slenderer than in the recent Desman. 


IO 
Metatarsal I D. mosch. magna Gal. pyr. 
juy. 
1. Length (prox. lat. to dist. med.) . “= 21.0 10.1 5-7 
2. Min. width of shaft : aa ee 1.9 1.8 I.I 
3. Ant.-post. diam., max. : ; c 3.0 2.5 1.5 
4. Width of distal end ‘ Sic. Se 253 oar 1.3 
2. : ; : ‘ ‘ , . 6.15 5.61 5.18 
JY, D.m. JB), Gal. 
Metatarsal IV mosch. magna _—_nehringi pyr. 
juv 
To lengthy: : A pe OT 19.1 14.0 12.6 
2. Width of prox. ae ls 3.0 2.6 2.0 2.0 
3. Min. diam. at middle of shaft . 2.0 1.5 1.2 1.0 
4. Max. diam. there ; : ; out 2.4 1.5 1.5 
5. Width of distalend  . : : 2.3 2.1 ey) 1.5 
eee : : : 7303 7.35 7.00 6.30 
4: 3 (relat. Gatncss) 3 ; 1.55 1.60 1.25 1.50 
: (4X3) (relat. nes) ; 3.40 5.31 Seth 8.66 
Metatarsal V D.mosch. — Desm. thermalis — Gal. pyr. 
47434 4743B — juv. 
1. Length . ; A eZOL5 siya 17.0 wine 
2. Width of prox. eephyse : 3 2.3 1.7 = = 
3. Min. diam. at middle of shaft . 1.8 1.5 1.3 On7; 
4. Max. diam. tere P E 3 2.8 2.5 LB 
5. Width of distal aitionbarieon ; 2.65 2.0 2.0 1.4 
Tae ‘ : : : : ; 8.91 10.12 = = 
Aveo (relat. flatness) 2 = ; 1.83 1.87 1.92 1.80 
1: (4X 3) (relat. slenderness) . 3-45 4.10 = 12.31 


Liv Beg j : : : ; ; OTS 8.6 = 8.00 
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The summit in this respect has been reached again by recent 
Galemys (Table p. 285). 

Judging from the single metatarsal known D. nehringi is least 
specialized among Water-moles in the proportions of the hind- 
foot, older forms being insufficiently known. Desm. thermalis 
shows the same proportions as recent Desmana. The Forest-Bed 
Desman seems to have had a relatively somewhat longer foot. 
Galemys pyrenaicus has reached the limit in foot-length; moreover, 
met. IV is extraordinarily robust here, in the same degree as in 
Trogontherium. Also the tarsus of Galemys is relatively longer than 
in Desmana, as are also the digits.) 

On the whole the fossil metatarsals resemble those of the recent 
Desman so much as to warrant the assumption that as early as 
in Upper-Pleistocene times “the action of the fourth and the 
fifth toe was one of adduction as well as extension, tending to 
spread out the digits and so apply the whole of their webbed 
surface to the water when the animal was swimming’’. (Dosson). 

The only fossil phalanx known is a IV? dext. (Pl. XI, fig. 25) 
of D. m. magna (M 6152). It exhibits the same feature as mt. I, 
viz. 1t is somewhat less slender than this bone in recent Desmana, 
and again it is surpassed in this respect by recent Galemys. 


D. m. 
Phalanx IV? D. mosch. magna Gal. pyr. 
Tewength, ‘ : ; : - a ey, 9.4 6.4 
2. Min. width of shaft tes : : 1.5 1.3 0.9 
3. Max. ant.-post. diam. . ; - : 2.7 2.2 1.4 
4. Width of prox. end é F ‘ : 2.9 2.4 1-7 
1:2 relative slenderness . : : 7.80 7.23 TTX 


Some limb-bones, viz. femur, tibia and fourth or fifth meta- 
tarsal are sufficiently represented in some fossil species to allow 
of drawing a conclusion as to the evolution which the hind-limbs 
of the Water-moles have passed through from the Upper- 
Plocene times up to the present. 

In recent Desmana the outer metatarsalia are very long, but 


1) Dosson’s assertion that “the skeleton of Myogale pyrenaica may be 
said to represent that of M. moschata in miniature, some differences in the 
skull and the length of the caudal verterbrae excepted”, is not in accordance 
with the facts. The mutual rations of the limb-bones, as well as the propor- 
tions of each limb-bone separately, are distinctly different in the two species; 
moreover, the form of the caudals is another, and also the proportions of 
sacrum and pelvis. 
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not yet so long relatively as in recent Galemys, where the length 
of the fourth is nearly equal to that of the femur. That D. nehringi 
also in this respect is less specialized than the geologically younger 
forms is proved by a metatarsal IV, which is only three-quarter 
as long as the femur. 

The femur and the length of the tibia being unknown of the 
English form, the Forest-Bed metatarsal IV has been compared 
in the Table with the length of the femur in D. m. moravica 
which, by the measurements of the lower jaws and the humerus, 
has proved to be of the same size. Judging from this the English 
met. IV ranges in relative size between both living Water-moles. 

When we compare the length of the tibia and the outer meta- 
tarsals with that of the femur we obtain the following ratio: 


femur tibia met. met. foot 
IV V 
absal.eo rela. relol. rele. rel. lerelil: 
Desmana nehringi. ; . 18.2-18.4 100 +170 76 = = 
Desmana thermalis . : ‘ Fue 100 «418i = 81 = 
D. m. mor. and D. m. magna. 20.5-21.7. 100 — 89? = = 
Desmana moschata . : : 24.9 too 180 84 COMET, 
Galemys pyrenaicus (juv.) . Z 13.1 100 195 96 85 267 
TAXONOMY 


In the present paper the name of Water-mole has been used 
for that small group of the Desmaninae, which was formerly 
referred to the genus Myogale or Mygale (p. 206 foot-note). It later 
appeared that the large recent Water-mole has to be named 
Desmana moschata Pallas and the small one Galemys pyrenaicus 
Geoffroy. As regards the characters and the synonymy of both 
these species I refer to Dopson (1883), TRuTAT (1891), PALMER 
(1904), MILLER (1912) and PutssEGUR (1935). 

MILLER gives the following differences in characters of den- 
tition and skull to distinguish the two recent genera from each 
other, apart from the size: 


A. Desmana. 

1. unicuspid teeth (c—p*) low and thick, their width about 
equal to height of unworn crown, 

2. main cusp of large (upper) premolar rounded anteriorly, 

3. ridges on brain-case unusually developed. 
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B. Galemys. 
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1. unicuspid teeth slender, their width conspicuously less than 


height of crown, 


2. main cusp of large (upper) premolar trenchant anteriorly, 

. brain-case without unusual ridges. 

No fossil brain—-case fragments ever having been preserved, 
there would be left only two tooth characters to direct us when 
fossil remains of Water-moles have to be identified. And when 
the teeth in question are not present in the material there would 
be the size only, which, of course, cannot carry any weight as 
regards generic identity. I therefore sought for some more 


features which follow here: 


Desmana. 


Rostrum broadened at large 
incisors. 

For. incisivi ending as far back 
asa 

Bridge over infra-orb. canal 
thin and inclined. 

I? somewhat larger than 1°. 
Premolar region relatively lar- 
ger than molar region. 

Upper canine largest of unicus- 
pid teeth. 

Strong cingulum along ant. 
side of m? and m® and along 
post. side of m1 and m?. 
Hypocone more developed than 
protoconule. 

Para- and metastyle of m? not 
projecting further outward 
than mesostyles. 

Strong muscular crests on an- 
gular process. 

I; much smaller than very 
strong straight ig. 

Strong heel at p,, roots strad- 
dling. 


Narrow valleys and ant.-poster- 


Galemys. 


Rostrum not broadened at 
large incisors. 

For. incisivi ending as far 
back as 13. 

Bridge over infra-orb. canal 
broad and almost vertical. 

I? somewhat smaller than 1°. 


Premolar region relatively 
smaller. 

P? largest (not highest) of 
unicuspids. 


Cingulum at the middle por- 
tion of those sides hardly obser- 
vable. 

Hypocone not stronger than 
protoconule. 

Para- and meta-style of m2? 
projecting further outward 
than mesostyles. 

No distinct crests on angular 
process. 

I, somewhat smaller than out- 
ward-curved ig. 

Rudimental heel at p,, roots 
coalesced. 

Wide and deep valleys and ant. 
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iorly elongated cusps at lower 
molars. 

Strong cingulum along ant. 
side and at protoconid. 

Crest from hypoconid ending 
at reentering angle in proto- 
metaconid shear. 

Limb-bones with broad epi- 
physes. 

Coéssification of tibia-fibula 4/, 
of total length. 

Metatarsal IV about 4/, of 
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post. compressed cusps at lower 
molars. 


No cingulum there. 


This crest running to the top 
of the (unworn) metaconid. 


Limb-bones much slenderer. 
Coéssified portion longer. 


Metat. IV almost as long as 


femur. 
Hind-feet very long. 


femur length. 
Hind-feet elongated. 


Now that a generic difference between the recent Water-moles 
is generally accepted, first task is to make out which of the fossil 
species hitherto recorded have to be referred to one of these 
genera. As regards MILLER’s first criterion, viz. the relative 
height of the unicuspids, it is the pp among them which has been 
saved of most species (only in Gal. semseyi, Mygalinia hungarica 
and Mygalea antiqua it is unknown). Therefore, in Table III the 
ratio between the height and the width (3 :2) of this tooth has 
been given. Taking into consideration the degree of wear in the 
fossil teeth the numbers fall within the extent of variation of 
Desmana, with the exception of Desmana kormost. However, the 
number 1.42 approaches Desmana (1.00-1.25) rather than 
Galemys (1.79). Moreover, of Desmana kormosi, and also of M. 
antiqua the typical p* has been preserved, which in both shows 
distinctly a rounded anterior side. So that the conclusion must 
be that there can be no doubt but the generic name of all fossil 
forms of which p‘ or p, is hitherto known cannot be Galemys. 
In addition it may be mentioned that all lower molars known 
show narrow valleys and ant.-post. elongated cusps, and with 
the exception of Gal. semseyi, an extent of the cingulum in the 
same degree or even more than in recent Desmana, and a strong 
heel at p,. The reason why separate generic names have been 
established in the present paper for the Miocene and for the 
smaller Pontian Water-mole is stated in the remarks after the 
diagnosis of the respective species. Also the generic name of 
Gal. semseyi is discussed there (p. 312). 
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PHYLOGENY 


As regards the systematic place of the Water-moles there can 
be no doubt that they belong to the primitive Talpidae, which 
link this family to the Soricidae. It is regrettable that there is 
no comparative study of the dentitions of the recent Talpidae, 
which is a real handicap for palaeontologists, the more so as 
there are but very few Musea that possess a complete collection 
of recent American and Eurasiatic Talpide skulls. So the records 
of all fossil Talpidae have great need of a revision based upon 
the comparison of their recent relations. It is to be hoped that 
this examination will not be too long deferred. 

According to ScHLossER the distance between the recent 
Water-moles and the other Talpidae is so great that the point 
of contact between them must be thought rather more in Creta- 
ceous than in Eocene times. However that may be, regarding 
the origin of the Water-moles we are still groping in the dark. 
Undoubtedly it is a primitive and conservative group. Proscalops 
from the American Upper-Oligocene (MATTHEW 1901, Scotr and 
JEPSEN 1936) is repeatedly mentioned in relation to them. The 
only remains preserved of this Talpid are the occipital and the 
temporal portion of a skull with the upper and lower jaws. The 
jaws are broken off through the premolar region, in such a 
way that the rostrum, and the number and form of the teeth 
before p? and ps, are unknown, and thus also the dental for- 
mula.') That the dental characters of the ‘““Mygalinae’’ are 
clearly represented in Proscalops (GREGORY 1910, p. 264; WEBER 
1927, p. 128) must thus be considered as not justified. The more 
so as the homologies of the cusps in Proscalops are not clear. 
(GREGORY, p. 238). 

Quite rightly ScHLAIKJER (1935) wrote that Proscalops, though 
primitive in some respects, is highly specialized. In favour of 
this standpoint is, in my opinion, the great reduction of the 
last molar, the strong crescentic deuterocone and rudimentary 
tritocone at p‘, and also the great difference in size between the 
large last premolar and the minute other ones. In Water-moles 
the last molar is less reduced, the deuterocone at p‘ is conical 


') Zirrrev’s mention (1923) that the incisor is enlarged in Proscalops 
must have been based upon the speculative restoration drawn with dotted 
lines in MATTHEW’s figures. 
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and the tritocone distinct; the sizes of the premolars do not 
differ so much here. 

That Mygatalpa arvernensis Pomel from the French Upper- 
Oligocene might stand in ancestral relation to the true Water- 
moles is, though improbable, less absurd, as far as can be judged 
from the remains present (p. 320; figs. 88-95). 

Of the dentition only the molars and the last premolar of 
upper and of lower jaw are known. Like the humerus, they 
combine some characters of the Moles and of the Water-moles. 
The teeth are sharper and higher than in the latter. The inner 
cusps and the styles of the upper molars are less developed. 
The division of the mesostyle at the upper molars is much 
weaker than in the Water-moles, being not more than a notch. 
The tritocone on p‘ is relatively larger and more independent 
of the main cusp, the deutercone a smaller and sharper cusp. 
On the lower molars the anterior horn of the hypoconid, though 
running in the direction of the metaconid, ends at the base of 
it. The curvation of the rather slender horizontal mandibular 
ramus much resembles that in Talpa. 

I can quite agree with Viret that the humerus may be consider- 
ed as most probably belonging to the jaw and the teeth. This bone 
agrees more with that of the Moles than with that of the Water- 
moles, as there is no indication of the typical characters already 
distinctly fixed in the Miocene Mygalea antiqua. The flattened 
form of the Oligocene bone can hardly be ancestral to the more 
slender, differently specialized, humerus of the Water-moles 
(cfr. figs. 70-72 and 95). 

As regards the phylogeny within the group of the true Water- 
moles, the lack of Early-Pliocene remains makes it difficult to 
draw a conclusion. When we leave out of consideration recent 
Galemys, which seems to stand rather apart, we see on the whole 
an increase in size which culminates in the large Water- 
mole of the Magdalenian. 

Another trend of specialization is the differentiation of the 
premolars. Together with the increase of the second pre- 
molar there is a reduction of the third. Also this pheno- 
menon is not peculiar to Water-moles only. The roots of these 
two teeth are due to a similar progressive, or regressive, develop- 
ment respectively. Now it is remarkable that the increase in the 
number of the roots of p®, being two in Mygalea antiqua and three 
in the Pontian and in the Lower-Cromerian species where this 
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tooth is known, does not continue, but changes into a decrease 
from those times onwards, by fusion of both posterior roots. 
Thus in D. m. mosbachensis and in both recent Water-moles, 
there are two. 

P’ exhibits three roots in Mygalea antiqua and in the Lower- 
Cromerian species in which it is known. In all the later forms it 
is two-rooted. 

A third trend appears to be the strengthening of the 
stylar portion and of the inner cusps on the upper 
molars. 

Already in Mygalea antiqua the sexituberculy is distinct by the 
presence of a small hypocone and a still smaller proto-and meta- 
conule. The division of the mesostyle has set in. In the later 
species it is complete, and the cingulum at the parastyle forms 
a thick second cusplet there. Thus the unworn molar from 
Wassenaar exhibits as much as I1 cusps, a number also 
reached in D. kormosi from synchronic Lower-Cromerian depo- 
sits. In both recent Water-moles the two parastylar cusps appear 
to have fused and the metaconule is observable only on little 
worn teeth, as it is almost absorbed by the crescentic proto- 
cone. +) 

In correlation with the cusp addition and strengthening, there 
exists an enlargement of the molar region of the jaw as 
compared with the premolar region. Also this process has been 
observed again and again in Insectivora, and gives evidence of 
the change from an insectivorous to a somewhat more omnivo- 
rous diet. 

In the lower jaw the decrease of the antemolar region is due 
to the reduction of ps, p, and is. In M. antiqua ps does not 
yet show any trace of reduction, being slightly larger than p, and 
furnished with two unoppressed roots. 

In all the later species ps is set obliquely, or the roots are op- 
pressed from the front backwards. In the large Upper-Pleistocene 
form there is only one alveole of p3. I, is not yet very much 
larger than i; in the Miocene species. When we compare the 
second incisors preserved, the gradual increase of i, in strength 
and in length is evident, just as is the reduction of the cusplet at 


1) This will be the reason that OsBorn (1907, fig. 69F) did not figure 
this weak cusplet, but it is incomprehensible that the strong protoconule 
was neither drawn. 
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the base. In correlation with the increase of i, the symphysial 
region of the ramus extends more and more backward. 

In Mygalea antiqua the canine is still a trifle smaller than the first 
premolar. In D. pontica and in D. nehringi it is somewhat larger. 
Due to the increase of the canine in the recent Water- 
moles this difference is great. 

As has been stated with regard to the upper molars, also on 
p, the number of the cusps is greater in the Plio- and Pleistocene 
species than in Myg. antiqua, but also greater than in the recent 
forms. Cingulum and trigonid are nowhere so well developed 
on p, as in the Pontian Mygalinia hungarica. 

The augmentation in cusps and roots from Myg. antiqua up 
to Plio- and Pleistocene species, followed by a subsequent 
decrease in number, does not imply that we are dealing with 
more than one phylum. MatTrHew and STIRTON (1930) e.g. 
observed an analogous case in the evolution of the upper car- 
nassial in Hyaenoid Canidae, and drew attention to the fact 
that the progressive evolution is not in all respects a continuous 
trend in one direction. Cusps and roots may be “progressively 
evolved and then progressively disappear’, e.g. the former by 
absorption in to a neighbour cusp, a crescent or a blade, and 
the latter by fusion with neighbour roots. 

However, it is a matter for consideration that also the extent 
of the cingulum is not so great in M. antiqua as in both Pontian 
forms. In Gal. semseyi and in recent Galemys it is most reduced. 
In the Forest-Bed species it is more reduced than in recent 
Desmana, but in the Magdalenian and in the Mosbach Desman 
it is somewhat stronger. 

When we put the question which of the fossil Water-moles 
is closest related or perhaps may be ancestral to the recent 
Russian form, it is the Moravian Desman which has some 
chance to be so. In D. m. magna cingulum and parastyle are 
too much reduced. Also D. m. hungarica seems to be more 
advanced, viz. by the greater reduction of the premolars and 
of the last molar. Moreover, the coéssified portion of tibia- and 
fibula is longer, and the size of the animal was greater. Both these 
subspecies seem to have dissappeared without giving rise to 
more progressive offshoots. 

Whether D. m. mosbachensis may be a link between D. moravica 
and recent Desmana or perhaps between the former and D. m. 
hungarica cannot well be made out, as its lower teeth are unknown 


294 A. SCHREUDER 


just as the upper of both the other subspecies. The size of the 
Mosbach Desman, somewhat greater than the recent form, and 
the distinctly stronger cingulum, added to its occurrence in 
Western Europe speak for a closer relation to the Water-mole 
of the Magdalenian. There are, however, only two mental 
foramina in the mandibular ramus known, whereas in all those 
of D. m. moravica, and usually in the recent jaws, there are more. 
If any value may be attached to this character there exists a 
possibility of relation to the Forest-Bed Desman. Both inhabiting 
the Rhine basin they might be offshoots of a common ancestor. 

However, it is evident that in the different forms of Pleistocene 
Desmana we have to do with a typical “morphological stage’. 
In the Lower-Cromerian deposits of Gundersheim, Beremend, 
etc. there were only Water-moles of smaller size and with 
less specialized limb-bones. During the Pleistocene (beginning 
with the Weybourn Crag times) Desmana is represented by a 
group of larger forms, each of which as usual combines some 
primitive and some advanced characters. Therefore it is impos- 
sible to draw a phylogenetic line among them. Whether recent 
Desmana is a descendant of one of them, or may have existed 
already during the Pleistocene, is an open question, as fossil 
remains of Desmans have not been found further east than the 
basin of the Danube. 


Recent Galemys stands rather isolated among Water-moles, 
since nearly related forms have never been found. Morpholog- 
ically the Lower-Cromerian species occupy an intermediate 
place between the two recent species, e.g. as regards the form 
of the mandible and of the limb-bones. Probably the separation 
of the ancestry of Galemys from the Desmana tribe must have 
taken place in early Tertiary times. They remained more 
strictly insectivorous and retained a certain agility on land, 
which is in accordance with the high sharp dentition and the 
rather slender extremity bones. The hind-feet became still more 
elongated relatively than in Desmana, but the tail did not attain 
a propulsive capacity as in the latter. 

Whether the ancestor of the Pleistocene Desmans may be 
D. nehringi, occurring in Lower-Cromerian times in the Rhine 
basin as also in Hungary is an open question, for also D. kormosi 
lived at the same time at the same spots. Both are of smaller 
size than the later Desmans and exhibit less advanced characters, 
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viz. less reduced premolars, less flattened limb-bones, etc. 
According to Kormos (1938), only D. nehringi can come into 
consideration in this respect, as he referred our D. kormosi of 
the Lower-Cromerian to Galemys semseyi of Piispokfiirdé, and 
thought the latter to have ancestral relation to recent Galemys. 
Now it is apparent that the smaller size, and the occurrence - 
of a more or less distinct inner cusp at p,, do not justify the 
reference of both Water-moles of Beremend, etc. to different 
genera. The cingulum in both is of equal extent and size. 

In my opinion D. kormosi is less specialized, and therefore 
more suitable to be considered ancestral to the later forms of 
Desmana than D. nehringi, with its conspicuously elongated pre- 
molars. Perhaps the latter might be ancestral to D. thermalis, 
the premolars of which are also rather strong as compared with 
the equally large forms, D. m. magna and D. m. moravica. Moreover 
D. thermalis exhibits less affinity with the other large Water- 
moles than these do mutually. The latter affinity has been given 
expression to in the present paper by terming them subspecies 
of Desmana moschata. Undoubtedly, when dealing with recent 
forms more differences could be added to those of which we 
can judge now, and some of the subspecies would be promoted 
to species, e.g. the Forest-Bed Desman. 

Of D. pontica the remains are too scarce to give any valuable 
indication as to its phylogenetic place. The size is that of D. 
kormost, perhaps a trifle smaller. It is more advanced in the 
relatively large size of the second upper premolar than all other 
Water-moles. The small size of Mygalinia hungarica, the strong 
cingulum, and the distinct trigonid on p, are primitive characters 
which may place this species in the ancestry of the Plio-Pleisto- 
cene Desmans. However, the strong backward inclination of the 
ascending ramus in the Pontian species and its perpendicular 
stand in D. nehringi (the ascending ramus of D. kormosi is unknown) 
lead inevitably to the assumption of several missing intermediate 
forms. There is no reason to deny the possibility that this 
smallest Water-mole with its very slender humerus may belong 
to the ancestry of recent Galemys. 

Comparing the Miocene Myg. antiqua with both Pontian 
Water-moles a great distance must be assumed here too. The 
former is distinctly more primitive by reason of the regular 
increase of the premolars from the front backwards and by the 
weak division of the mesostyles on the upper molars. The larger 
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size, however, and a cingulum more reduced than in the Pontian 

Desmans, forbid the assumption that the French Miocene 
- Water-mole might be directly ancestral to one of the Pontian 
forms of Hungary. 

Thus it appears that our knowledge regarding the phyloge- 
netic relations within the group of the Water-moles is but little 
more than nothing at all. However, the Desmans seem to have 
been common inhabitants of the Tertiary and Pleistocene rivers 
in Europe. Thus there is every probability that the scanty fossil 
material will before long be augmented with valuable specimens, 
when more attention will be paid to the micromammalia which 
have so long been neglected by the majority of the collectors. 


RANGE AND HABITS 


The distribution of the fossil Water-moles reveals that in 
former times their range was far more expanded than nowadays. 
And if the fossil Micromammalia had enjoyed as much interest 
as the large mammals, they would undoubtedly have been met 
with in many more localities. It is only in the Danube-basin 
of Hungary and in Transsylvania that, thanks to the zealous 
investigations of Dr Kormos, many remains of several species of 
Water-moles have been preserved from Pontian times up to the 
end of the Pleistocene. In Germany they have been recorded from 
three different horizons in the basins of the Rhine and the Elbe, 
from the Lowest to the Uppermost-Pleistocene, but the material 
is scanty. The last holds good also for the Netherlands, where 
remains have been met with in two different strata, viz. Lowest 
and Middle Pleistocene. In France, in England and in Moravia 
only a single form has been found, each in one stratigraphical 
zone. 

That of France is the oldest Water-mole known, viz. occurring 
in the Upper-Miocene (Vindebonian) fauna of Sansan (Dep. 
Gers). In this sub-pyrenean basin it lived together with Mastodon 
angustidens, Pliopithecus, Macrotherium, Listriodon, Anchitherium, 
Palaeomeryx, etc. 

Pontian Desmans are known only from Polgardi, west of the 
Danube in Hungary. These remains are very fragmentary, as 
they have been washed out of a loam-layer in a limestone cave, 
which also contained bones of Dinotherium, Hipparion, etc: 
(KKorMos, IgII). 
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Neither of the Miocene nor of the Pontian Desmans do we 
know anything more about their range. 

Fortunately, remains of Water-moles living in the Lower- 
Cromerian transition period between Plio- and Pleistocene have 
been preserved from several places, where they lived together 
with the typical primitive Vole, Mimomys pliocaenicus. These 
localities are: 1. Beremend and Villany-Kalkberg, both situated in 
the angle between Danube and Drave, in Hungary; 2. Piispékfiirdé, 
in Transsylvania; 3. Gundersheim, in Rheinhessen; 4. Tegelen 
on the Meuse, in the Dutch province of Limburg; and 5. Was- 
senaar, near the Hague, also in the Netherlands. In these five 
localities we have to do with at least three different species. 

In the geologically younger Upper Freshwater Bed times, 
when Mimomys pliocaenicus had been succeeded by more 
advanced Voles, there lived in the east of England a Water- 
mole which differed but little from the Desman in the synchronic 
fauna of Stranska Skala (Lateiner Berg), near Brno. 

Also the somewhat larger Desman, occurring in the “Haupt- 
fauna” of Mosbach, and the Dutch one of Bergambacht, belong 
to this group, which shows great resemblance to the recent 
Russian Desman. Therefore all these forms have been granted 
but a sub-specific value. In both the latter deposits the genus 
Mimomys has become extinct, and has been succeeded by Voles 
with persistently growing molars. 

At the end of the Pleistocene a rather strong Water-mole 
lived, together with Magdalenian reindeer hunters, in the 
“Urstromtal”’ of the Elbe (Gripp, 1937), not far from the foot 
of the Wiirm-ice sheet, in Holstein (Meiendorf). Also in the 
Danube basin remains of this robust Desman have been found 
in several Magdalenian caves (Pilisszantéd, Puskaporos, Pesko). 

The Russian Desman inhabits nowadays the waters of the 
Ural, the Kama, the Volga, the Oka, the Don, and many rivers 
debouching in the sea of Asov. Some years ago also the basin 
of the Dnjepr was occupied again (KRAsSAWZEFF, 1933). The 
animal does not go farther north than 59° N. lat. in Europe. 
On the Asiatic side of the Ural Mountains the northern limit 
of the range runs steeply to the south, as the Siberian summers 
are too short to afford them a living.*) 


1) In view of the market value of the fur, the large Water-mole has 
aroused much interest in Russia of recent years, and attempts are being 
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The past and present range of the Water-moles agrees rather 
well with that of the Beavers, that is in Europe, as neither in 
America nor in East-Asia have fossil Desmans been found. 

I quite agree with Kormos (1930, p. 16) that there is no reason 
to assume a migration of the Water-moles from the East, as has 
been done by SCHMIDTGEN (p. 140). 

In both these semi-aquatic groups of Beavers and of Water-moles 
the oldest representatives in the Old World must be sought in 
Old-Tertiary times in Western and Central Europe. They 
increase in size and in specialization till they reach their greatest 
dimensions and adoptations during the Pleistocene. The recent 
Water-moles, just as is the case in the recent Beavers, are restrict- 
ed to a few rather small regions, where human greed would 
soon render them extinct if their existence had not been ensured 
by recent intervention. 

They have survived the whole Glacial Period in West and 
Central Europe. 

The occurrence of Water-moles in Holstein during the dimin- 
ution of the Wiirm (Weichsel) ice-sheet, disproves the assumption 
of CHARLEMAGNE (1930, 1936) that Desmana has died out in 
West and Central Europe by the influence of the advancing ice- 
sheets from the North, as well as from the Alps, during the Major- 
Glaciation (Riss-, Saale-). Moreover, it proves that the Northern 
limit of the Desman area did not coincide with the Southern 
of the Major-Glaciation, nor even with that of the Latest. 

Desmana stands low temperatures very well, but fatal to it 
are high floods of the rivers, when its nest becomes inundated. 
It then tries to save its life by climbing the shrubs on the banks, 
or heaps of floating wood and branches, but the population 
dwindles considerably in such times. The occurrence of the 
Water-mole in the rivers of Russia which flow to the South, 
and its absence in those flowing to the North, both in Russia 


made to prevent its extinction. In consequence of this several publications 
have appeared on the Wychuchol. I regret not to have succeeded in obtaining 
either one of the two publications (in the Russian language, edited in Moscow) 
in which a map of the distribution can be found, viz. OGNEv’s ‘“The Mam- 
mals of Eastern Europa and Northern Asia, I’? (1928) and “Der Desman’’, 
edited by Scuaroscunikow (1936). The latter is a monographical study 
in which the biology, oecology, distribution, etc. have been treated by nine. 
authors. (HEpTNER: “‘Russische Literature in den Jahren 1934-1936” in 
Zeitschr. f. Sdugetierk. 13, p. 228 (1939). 
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_and in Germany, has been explained by the fact that the floods 
are especially catastrophic when at the end of the winter the 
upper reaches of the river thaw before the ice-cover of the lower 
reaches has loosened. Naturally this will be the case with all 
rivers flowing to colder regions. That Desmana lived at the end 
of the Pleistocene in Holstein, in the ‘‘Urstromthal’’ of the 
Elbe, is not in contradiction to this. It is through these broad 
East-West fluvial-beds that the melting-waters of the Scandina- 
vian ice-sheet took their way to the North-Sea, and that the 
East was colder than the West is clearly demonstrated by the 
courses of the border of the land-ice in Western Europe. 

The small Franco-Iberian Water-mole is restricted to a much 
smaller region than is the large Russian, viz. in the utmost 
south of France and the northern half of the Iberic Peninsula. In 
France it is especially the waters of the Garonne and the Adour 
in the Hautes-Pyrénées where they live, but they linger also in 
the middle regions of the Adour, as far north as St. Sever. In 
the Iberic Peninsula they have not been encountered farther 
south than Madrid. Between this city and the western and north- 
ern coast, the Water-mole has been captured at several places 
between the rivers Mino and Mondego, further, in the Asturias 
and in the provinces of Burgos and Madrid. Whether they 
occupy the basin of the Ebro is unknown, although it seems 
probable. 

The Water-mole of the centre of Spain is separated as the 
subspecies rufulus Graells from that of the Pyrenees. It is some- 
what larger and slightly less dark. 

On the map the small points in Southern France and in the 
Iberic Peninsula indicate the localities mentioned by MILLER 
(1912) and PutssEGuR (1935), where Galemys has been captured. 


ScuMIDTGEN has drawn attention to the fact that the dentition 
of the Mosbach Desman has been much more worn off than any 
of the several recent specimens he saw. Therefore he doubted 
whether the extinct animal was so much specialized in his food 
as he thought the Russian Water-mole to be. Also the only 
dentition preserved of D. m. hungarica, and some of the teeth- 
rows from the Forest-Bed, are worn down to a remarkable degree. 
Now it must be taken into consideration that the older the 
dentition the greater the chance to be observed in sandy or 
clayish deposits by collectors, as then the roots have thickened 
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so much that the teeth do not fall out of their sockets after the 

.animal’s death, as is always the case with young teeth. Moreover, 
the Water-mole lived formerly fairly undisturbed, and as a rule 
will have died a natural death, because the musk of the caudal 
glands will have restricted their waylayers to a minimum. In 
contrast to this the recent animals will usually have no chance 
to become old, as they are eagerly hunted by man, and it is the 
skeletons of these victims which are preserved in the Musea. 

The Pleistocene Water-moles seem, however, to have been still 
more omnivorous than is the Russian nowadays. That also the 
diet of the latter is by no means strictly of animal nature has 
been observed by Russian zoologists in the Desman cultures. 
Although insects, molluscs, crustaceans, fish, frogs, etc., are pre- 
ferred, also vegetable food, such as rhizomes of Phragmites and 
Nymphaea, tubers of Sagittaria, etc., are regularly eaten. Accord- 
ing to CHARLEMAGNE, and to SELEZNjJow, the nest consists of 
stems of water plants, and its bottom of moss, leaves (oak), 
waterplants and fish-bones. 

The observations of French zoologists concerning the food of 
the Franco-Iberian Water-mole have revealed that this seems 
to be exclusively of an animal nature. The examination of 
numerous stomachs by Trutar disclosed indeed only insects 
(especially beetles), small crustaceans and fishes. With their 
strong, chisel-shaped incisors they make conspicuously large 
wounds and have been occasionally seen capturing trout of their 
own size. The insect remains were mostly those of night-flyers. 

In Galemys the unicuspids are subject to a much more inten- 
sive wear than are the cusps of the molars: “A la machoire in- 
férieure Pusure porte sur toute la série depuis i, jusqu’a py. 
I,—p, sont parfois si complétement rabotées qu’elles forment une 
surface continue. Les molaires restent a peu prés intactes.”’ On 
the five skulls at hand I observed the same. The cause of this 
will be the snatching and crushing of their armoured prey with 
the antemolar portion of the jaws, whereas the molars are little 
subject to wear because of the lack of vegetable food. 

The state of wear in the Lower-Cromerian and geologically 
older species resembles that of the dentitions of the Russian Desman 
I saw. The molars are not less worn down than the premolars, 
as in Galemys; nor is there any specimen among them worn off, 
to the same degree as are several of the Pleistocene dentitions. 
Thus, as far as the material permits to judge, we may conclude 
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that the older species known were not so strictly insectivorous 
as recent Galemys, nor omnivorous in such a measure as Pleisto- 
cene Desmana. Also the height of their unworn dentitions is 
distinctly less than in Galemys. 

Clavicle and humerus of Galemys point to the fact that, as a 
digger it is less strong than Desmana of Russia. The latter 
burrows, in the banks of rivers and ponds, a nest with one or 
two long (3-6 m) entrances, which are begun deep enough below 
the surface of the water to be safe against freezing. They are 
burrowed obliquely upward to above the level of high water, 
and then the chamber is made which has no outlet to the open air. 

Such-like burrows Trurat did not succeed in finding of 
Galemys, which is probably no digger at all. This animal lives at 
similar places as do crawfish, viz. in the many holes between the 
objects of all sizes drifted ashore along the river-side. Occasion- 
ally they take possession of the burrows of the Water-vole 
(Arvicola). 

The upper-arm bone in all the fossil species ranges in slen- 
derness between those of the two recent species, with the ex- 
ception of Mygalinia hungarica, in which it is the most slender 
of all. The very strong clavicle of Mygalea antiqua, and the hu- 
merus, more robust than in Galemys, indicate that this Miocene 
species was a digger indeed. 

The degree of specialization of the femur in Water-moles is 
to be read in the last line of Table V. In recent Desmana it 
appears to be distinctly more flattened than in the other forms, 
which will all have been swifter movers. The Russian Water- 
mole only exceptionally leaves the water and never goes far 
from it. 

The thigh-bone of the Pleistocene subspecies hungarica and 
moravica is less flattened, as is also that of D. thermalis. In the 
smaller, Lower-Cromerian, Desmans the bone appears to be 
still somewhat more slender than in recent Galemys. According 
to TRUTAT, in summer the latter as a rule leaves the water at 
night to go hunting in the meadows on the banks, where it may 
sometimes be captured in the morning under grass-clumps and 
hay-cocks, where it creeps away when surprised by the daylight 
with which it agrees badly. Also under water it may be seen 
walking on the river-bed and occasionally rising to the surface 
to breathe (HINTON, 1929). 

The most important function of the Desmans is, of course, 
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that of swimming, of which the completely webbed toes and 
‘the exceptionally long hind-feet give evidence. The relative 
length of the latter is greater in Galemys than in Desmana (cf. 
Table p. 287) where, however, the swimming power is support- 
ed by the powerful, laterally flattened tail which, in Galemys, 
is cylindrical almost up to the extremity and as slender as a 
rat’s. As in the flattening of the tail of Desmana the muscles, as 
is known, do not play any réle, the possible extent of a flattened 
portion cannot be detected on fossil vertebrae. From the few 
foot-bones preserved, it is apparent than in D. nehringi the hind- 
foot was not yet so much elongated as in any of the later species. 
In the Pleistocene forms the hind-foot was as long as, or even 
somewhat longer than, in the Desman of Russia, but not by 
far so long as in Galemys. 


SURVEY OF THE FOSSIL WATER-MOLES 


Desmana moschata hungarica Kormos 


Pl. IX, fig. 5; Pl. XI, fig. 10. Text figs. 52, 58, 84. 


1914 Desmana moschata, Kormos, p. 206, figs. 1-4. Mandibular 
ramus with p.—m3. 
1915 Desmana moschata, Enrx, p. 113. Fragment of tibia and of 
humerus. 
1916 Desmana moschata Pall. subsp. hungarica, Kormos, p. 366, 
etc. Pl. 23, figs. ra—~b and 2a—b. Humerus and femur. 
All specimens are preserved in the Ung. Geol. Anst., Budapest. 


Probably nearly related to it: 
1937 Myogale, Krause, p. 54, fig. 17a—d. Tibia-fibula. 
1939 Desmana moschata aff. hungarica, Koxuavu (in litt.). Frag- 
ment of sacrum. 
Both these specimens are in the Museum f. Altertiimer, Kiel. 


Size somewhat larger than the Russian Desman. 
Mand. ramus high; number (more than two) and place of mental 
foramina as in the latter. Premolars thick and short, especially 
Pp, where a strong ridge runs down from the vestigial paraconid. 
Roots of p, coalesced, one alveole. M, relatively large. On lower. 
molars cingular cusp between proto- and hypoconid strong. 
Form of limb-bones most approaching D. m. moravica in form, 
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but much stronger. Coéssified portion of tibia-fibula long, ankle 
joint robust. 


The Hungarian remains were all found in Solutrean-Magdale- 
nian caves; the German bones in the Late and Postglacial of 
Schleswich-Holstein, namely in the Rentierjagerlager of Meien- 
dorf and in the “Ahrensbergstufe (Mesolithicum, jiingere 
Dryaszeit)” von Stellmoor. - 


Desmana moschata mosbachensis (Schmidtgen) 
By EET tie rt ext: figs: 149: 


1925 Myogale moschata mosbachensis, SCHMIDTGEN, p. 132, etc., I 
fig. Max. with i?, c, p?-m?; max. with p?; a hor. ramus 
and a damaged ascending ramus of mandibles. 

The specimens are preserved in the Naturhist. Museum der 

Stadt Mainz. 


Size probably slightly larger than the Russian Desman. 

Cingulum somewhat stronger developed. I? relatively large, 
canine and p? conspicuously strong. Mental foramina two. Mand. 
foramen placed rather high and forward. Roots of p; obliquely ~ 
behind each other. 


Gathered in the “Hauptfauna’’, at Mosbach, together with 
El. trogontherit, (alteste Formen nach El. meridionalis zu), Hippopo- 
tamus, etc. The genus Mimomys has been replaced by Voles with 
rootless teeth (Arvicola). 


The first upper molar out of the boring at Bergambacht, 
Holland, has been found together with three isolated molars of 
Voles and a molar of Lemmus. (SCHREUDER, 1936c). The microtine 
molars show persistently growing crowns, just like those gathered 
in the Mosbach Sands (Hauptfauna). However, the size of the 
Dutch molar of Desmana is distinctly less than that mentioned 
by ScumiptcEN of m1 in the Mosbach dentition, and therefore 
I have not identified the Bergambacht tooth with the latter. 
The size agrees with that of the recent Russian Water-mole, 
but the proportions are other than in all the recent specimens 
of m1! I saw (Tab. I). 
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Remarks: 


Regarding the characters of the upper dentition from Mosbach 
I draw on the excellent study of Scummprcen. Whereas this 
author has given the length of the canine to be 2.6 mm in the 
text and 2.7 in the Table, I have noted 2.65 mm in Table I. 
ScHMIDTGEN’s statement that p? of D. m. mosbachensis is one- 
rooted will be a slip of the pen. So far as can be detected in the 
photo, there are two roots, as in all Water-moles known. More- 
over, the author wrote: “Der Zahn stimmt mit den rezenten in 
Allgemeinen iberein, nur ist bei keinen der letzteren das Basal- 
band so stark ausgebildet’’. When any difference had been found 
in the number of the roots, this would certainly have been 
mentioned. 

Notwithstanding the large size of the upper dentition, he 
assumed the Mosbach Desman to have been no larger than the 
recent one, since both the lower jaw fragments fall within the 
width of the variety of the latter. I observed, however, that the 
toothless ramus (114.B of the Mainz collection, indicated with 
5 on SCHMIDTGEN’s Table, p. 138) is not full-grown. The quite 
empty alveoles reveal that the teeth have fallen out with roots 
and all. This is the proof that the teeth were young and the 
roots not yet thickened and firmly fixed in the sockets. As to 
the age of the other fragment we know nothing but, according 
to the author, it is “‘vielleicht etwas grésser”’ than the recent jaws. 


Desmana moschata moravica subsp. nov. 


PI. IX,=fig. 6; PI. XI, figs. 11, 18. Text hes. aq, 4a. 
60, 72, 76, 79, 81. 


1925 Myogale moschata, KniEs, p. 93. 

1934. Myogale moschata, STEHLIK, p. 75, etc., Pl. VI, figs. 21-27. 
Some mand. fragments, i,-ig, py-p4, My—M3; several hum., 
fem., and fragms. of tibia-fibula. 


All specimens are preserved in the Mahrisches Landesmuseum, 
Brno. 


Size somewhat smaller than the Russian Desman. 

Mand. ramus distinctly higher behind the canine than behind 
Pa, high and thin behind m;. Number and place of mental. 
foramina variable as in the Russian Desman. Teeth rather low, 
cingulum not sharply defined, but observable also round the 
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protoconid of the molars, no cusplet in the valley between both 
outer cusps. Relative size of unicuspids and molars as in D. m. 
magna. 

Roots at p; nearly always obliquely set. Trace of paraconid 
at p,. Equal ant.-post. extent of endo- and metaconid at molars. 

Humerus somewhat more flattened at shaft, and more slender 
than in the Russian Desman, latiss. crest less far down. Femur 
more slender, and less flattened. Tibia-fibula strong at distal end. 


Stranska Skala, near Brno, is the only locality from which 
this form is known. 


STEHLIK (1934) assumes the fauna (with Trogontherium cuvieri, 
etc.) to be synchronic with the ‘““Hauptfauna”’ of Mosbach, thus 
slightly younger than that of the Upper Freshwater Bed. As the 
deposits in which the remains have been gathered are “‘umge- 
lagert”’, where even recent forms are mixed with the fossils of 
different geological age, it cannot be made out with absolute 
certainty in which period the Water-mole did live there. How- 
ever, its great resemblance to the English form makes it probable 
that it is not much younger. 


Desmana moschata magna (Owen) 
Pre ele tins. 7. co; Ft. Us, tig. 1: PX. fic. 'o; PIX, figs1, 17, 
ot, 22, 25. Lext figs. 2, 11, 14, 15, 25, 34; 30, 53, 57: 65, 78. 
1846 Palaeospalax magnus, OWEN, p. 25, fig. 25. Mandibular 


ramus with p.—m3. 
1864 Sorex moschatus, LARTET, p. 1201. The same mandibular 


ramus. 

1869 Mygale moschata, Dawkins, p. 210. The same mandibular 
ramus. 

1872 Sorex moschatus, DAWKINS, p. 417. The same mandibular 
ramus. 


1882 Myogale moschata, NEwron, p. 98, etc. Max. with c—m?; 
several mand. with premolars and molars; i,-1, in situ; 
caudal vert., hum., fragm. of tib. and of tib.-fib.; calc., 
metat. II. 

Also present: metat. I and IV, max. with i?-c, p*-m*, two 

isolated m! and one m?. 


All specimens are in the British Museum (Nat. Hist.), London. 
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Size as D. m. moravica. 


Bridge over infra-orbital canal thin and inclined as in the 
Russian Desman. Dentition somewhat higher than in all other 
subspecies, cingulum slightly less expanded, but more sharply 
defined. Molars, especially m;, but not the unicuspids, smaller 
than in the Russian Desman and less clumsy. ParastyJe at m? 
weakly developed. 

Lower jaw highest and thickest behind m,; not more than two 
mental foramina, and those of great size. Roots of ps; straight in 
the row, compressed from before backward. Exceptionally there 
still exists a trace of the paraconid at py. Equal ant.-post. extent 
of meta- and endoconid at lower molars; one or two minute 
knobs are the only remains of the cingulum between the two 
outer cusps. Transversal diam. of hind-lobe much greater than 
of fore-lobe in m,. 

Humerus similar to that of D. m. moravica, but shaft slightly 
rounder. Mt. I less. mt. IV more slender than in the Russian 
Desman. 


All specimens from West-Runton, with the exception of the 
type which was obtained at Ostend, near Bacton. The subspecies 
is only known from the Upper Freshwater Bed. In this well- 
known classic fauna Mimomys pliocaenicus has been replaced by 
Mim. intermedius, etc. 


Remarks. 


Three upper molars have been found isolated, they are not 
worn, or hardly so. One m! (6153) is a tooth germ, a quite 
undamaged enamel cap of the same colour as the other material. 
The other m1 and also the single m*® (6144 and 6144A) seem to 
have suffered considerably from water transport. At m! the enam- 
el layer has been almost quite worn off at the fore and hinder 
outer angle of the crown. Also the root ends have been scoured 
off. The outer border of m? has got lost, and also the root side is 
mutilated. This tooth is covered with a brown sheath (of bog- 
ore?) that has got rubbed off at the most projecting portions. 

It is not precluded that both these molars may have been found 
in a secondary place, and that they are geologically somewhat. 
older than the other remains. The more so as they are slightly 
smaller than those, and the metaconule is still much more distinct 
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in m? than even in the unworn cap, where this cusplet has been 
almost quite absorbed in the crescent of the protocone. 
Where Trutar (1891, p. 107) found the particulars he men- 
tions respecting ‘‘Paleospalax magnus Owen“ I cannot understand. 
Clavicles and occiput have never been found for instance. 


Desmana thermalis Kormos 


Pl. VIII, fig. 4; Pl. IX, figs. 2-4; Pl. X, figs. 10, 14; Pl. XI, 
figs. 2, 12, 16, 24. Text figs. 2, 9, 12, 45,51, 61, 66, 87. 


1930 Desmana thermalis, KorMos, p. 5, etc. Fragments of max. 
with p*-m5, p?-m?*, p?; many mandibles with premolars 
and molars; i,;-i, in situ; several hum., fem.; metat. V, 
fragments of ulnae, tib.-fib. 


The majority of the material is preserved in the three collec- 
tions in Budapest; a few specimens in the Basle Museum. 


Size as D. m. moravica. 

Bridge over infra-orbital canal broad and rather vertically 
set. Height of dentition as in D. m. moravica, but cingulum more 
extended and sharply defined. 

Premolars rel. larger than in the latter. Single root of p1 
vertically grooved, sometimes also the post. root of p?. P? quad- 
ratic, the two roots more or less fused, in the latter case the 
post. root may show a groove. P* more trenchant than in the 
subspecies of D. moschata. M+ with rather long cutting edge. 

Lower jaw somewhat more slender and flat than in D. moschata 
and its fossil subspecies. The two crests on the inner side of the 
angular process not far from each other. Ant.-post. diameter of 
ascending ramus rel. great; place of mand. foramen low. Mental 
foramina two. I, slender. Paraconid of p, absorbed in main cusp. 
Roots of p; obliquely set, or straight in the row, but then com- 
pressed from before backward. P, more trenchant than in the 
other forms, with vestigial paraconid and broad heel. 

Humerus like that in D. m. moravica, but slightly smaller; 
flatter at prox. end. Femur flatter at prox. half, caput more 
projecting inward. Shaft of tibia-fibula cylindrical. 


The species is known from Piispdkfiird6 (Transsylvania), 
among the fauna mentioned for Gal. semseyt (p. 311). 
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1939 Desmana aff. thermalis, SCHREUDER, p. 172, figs. 4 and 6. 
M2? and mand. fragm. Wassenaar. 

‘1939 D. thermalis tegelensis, SCHREUDER, p. 172, fig. 2a and b. 
Two fragm. of femur. Tegelen. 

Pl. VIII, fig. 6; Pl. XI, fig. 13a—-c. Text figs. 23, 31, 77. 

The proximal femur fragment is in the coll. BoHmers and 
vAN BEMMEL, in the Zoological Museum, Amsterdam; the three 
other specimens in that of the Geol. Stichting, Haarlem. 


It appears that probably two Water-moles of different size, 
most resembling D. thermalis, occurred in the Netherlands in 
Lower-Cromerian times. 

The femur from Tegelen is of the same size as that of D. 
nehringi. The proximal half is similar to the bone of D. thermalis 
up to the slightest detail, but the distal portion exhibits some 
distinct differences. It is less broad, the outer condyle is remark- 
ably narrow and the intercondylar space wide !). 

The mandibular fragment out of synchronic layers, in the 
Wassenaar boring, has belonged to a larger Water-mole, as it 
agrees in size and in form with D. thermalis. However, the dis- 
tance between the hinder alveole of m,; and the mandibular 
foramen is shorter than in the latter. 

The upper molar out of the same layer undoubtedly belongs 
to the same species. It is slightly larger than the only upper m? 
of D. thermalis preserved. The parastyle is still more developed 
than in the latter tooth and much more so than in the recent 
Russian Desman and in the Water-mole of the Forest-Bed. 


In Tegelen the Water-mole formed part of the following 
Villafranchian mammalian fauna: 
Desmana thermalis tegelensis subsp. nov. (SCHREUDER, 1939). 
Talpa spec. (not yet described) 
Hypolagus brachygnatus Kormos (SCHREUDER, 1936b) 
Mimomys pliocaenicus F. Major (Hinron, 1926) 
Mimomys newtont F. Major (Hinton, 1926) 
Hystrix cfr. etrusca Bosco (BERNSEN, 1932) 
Castor fiber L.. (SCHREUDER, 1929, 1931) 
Trogontherium boisvillettii Laugel (SCHREUDER, 1929, 1931) 
Pannonictis pilgrimt Kormos (SCHREUDER, 1935) 
Pannonictis pliocaenica Kormos (SCHREUDER, 1935) 


1) See Addendum, p. 329. 
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Hyaena perriert Cr. et Job. (BERNSEN, 1931; SCHREUDER, 1935) 

Ursus etruscus Cuv. (NEWTON, 1913; BERNSEN, 1932; SCHREUDER, 
1935) 

Sus strozztt Meneghini (RicHARZ, 1921; BERNSEN, 1931; SCHREU- 
DER, 1936a) 

Elephas meridionalis Nesti (RICHARZ, 1921; BERNSEN, 1930) 

Rhinoceros (Dicerorhinus) etruscus Falc. (RicHARZ, 1921; BERNSEN, 
1927) 

Rhinoceros mercki Jager (BERNSEN, 1927) 

Equus-stenonis Cocchi, race major Boule (BERNSEN, 1931; RAVEN, 
I 

Cervus (Eucladoceros) teguliensis Dubois (Dusots, 1905, 1906; 
BERNSEN, 1934; Kunst, 1937) 

Cervus Eis) rhenanus Diaibois (DuBotls, 1905; sla 19343 
KUNST, 1937) 

Cervus Vieanels Nesti (?) (DuBois, 1905; BERNSEN, 1933; Kunst, 
1937) 

Leptobos etruscus Falc. (These remains are not yet described) 

Macacus cfr. florentinus Cocchi (BERNSEN, 1931) 


The Desmana remains of the Wassenaar boring were found 
together with a typical first lower molar of Mimomys pliocaenicus. 


Galemys semseyi Kormos 


Pl. X, fig. 5. Text figs. 33b, 49 and 64. 


1913 Galemys semseyi, Kormos, p. 140, Pl. VI, fig. ga—d. Fragm. 
of mandible with p,—ms. 


1938 Galemys semseyi, KorMos, p. 172. Same fragm. of mandible. 
The specimen is preserved in the Ung. Geol. Anst., Budapest. 


Size smaller than D. nehringi, more approaching Gal. pyrenaicus. 
Cingulum much reduced and faint. P, elongated, with consider- 
able metaconid, paraconid low. 

Valleys between molar cusps rather narrow, not wide as in 
recent Galemys. Number of mental foramina probably two. 


The species is only known from the Middle-Cromerian deposits 
of Piispékfiird6, together with D. thermalts, Beremendia fissidens, 
Hypolagus brachygnatus, Trogontherium cuviert, Mimomys pliocaenicus, 
Mim. intermedius, Rhinoceros etruscus, Macacus cfr. florentinus, etc. 


312 A. SCHREUDER 


Remarks: 


According to Kormos (1913) the generic name is based upon 
the fact that “Cette espéce, par la forme et les dimensions du 
maxillaire et des dents se rapproche beaucoup plus du G. 
pyrenaicus que du D. moschata’’. The author does not go further 
into the matter of agreement, but mentions the differences 
with recent Galemys in the coronoid process, in the very peculiar 
Pa, in the size of the mental foramen, the form of the ramus, 
etc. All these differences are distinctly seen in the figures on his 
Pl. VII. When we leave out of consideration the size of the jaw, 
which does not carry much weight as regards the generic identity, 
the features which point to Galemys are only the lack of distinct 
muscular ridges on the angular process, which, however, is 
damaged at the extremity, and the reduced cingulum. The broad 
coronoid process is likewise broken off, but the intact base of 
its posterior border shows that the outline of this process must 
have been just intermediate in form between that of both living 
Water-moles. Similarly the development of the cingulum is 
distinct only aJong the inner half of the anterior side of the molars, 
but absent at the inner side. The elongated p, standing straight 
in the row, and furnished with a strong heel and a considerable 
metaconid, has nothing in common with the high, short, 
obliquely set tooth, with rudimental heel, in recent Galemys. 
Also the narrow valleys between the cusps of the molars more 
agree with Desmana than with Galemys, with its high sharp cusps 
and deep wide valleys. 

All in all, it may be accountable that Kormos referred this 
Water-mole, which is but triflingly stronger than recent Galemys, 
and shows a much reduced cingulum and no muscular crests 
on the angular process as far as present, to the latter genus, 
but it is by no means less justifiable to class it in the genus Des- 
mana. Unfortunately, no other remains of this form could be 
studied, as the second lower jaw mentioned (Kormos 1938, 
p. 165) could not be found anywhere in the collections in Buda- 
pest. More complete remains will be needed to settle the affinities 
of this smaller species from Pispdkfiirdé. Till such time the 
name of Galemys semseyi Kormos may be maintained. 
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Desmana nehringi Kormos 
PLOV ITT ig oooh Le, figs y—1 tsPl. X, figs. 8, 1119; Pl: XI) 
fig. 3, 4, 14, 19, 23. Text figs. 4, 32, 35, 41, 44, 50, 62, 67, 80. 


1913 Desmana(?) Nehringt, Kormos, p. 138, Pl. VI, figs. 1a-. 
Two fragments of mand. with p,-m,. Type. 

1930 Desmana Nehringi, Kormos, p. 3. 

1936 Desmana Nehringi, HELLER, p. 106. Fragment of tibia. 

1938 Desmana Nehringi, Kormos, p. 164, etc., figs. 1-4. Ant. 
portion of skull with c—p’ sin. and c, p?, p? dext.; several 
mand. with prem. (p.—p,) and molars, several hum. and 
fem., one scap., rad., tib.-fib.; fragms. of uln. and tib.-fib. 

Further present max. fragm. with c—p?; mand. fragm. with 
i;-1,3; a caudal vert. and a mt. IV. 

It is regrettable that the type fragments cannot be found any- 
where in the Nat. Hist. Museum in Vienna. By far the majority 
of the Hungarian material is preserved in the Budapest collec- 
tions; a few specimens occur in collections at Kiel, Basle, 
Amsterdam, etc. The single specimen from Gundersheim is in 
the possession of Dr HELiER, Heidelberg. 


Size intermediate between D. moschata and Gal. pyrenaicus. 
Cingulum rather strong, dentition low. Molars small in relation 
to premolars. Rostrum rel. narrow, not broadened at large 
incisors, for. incisivi short. Canine not much larger than p?, 
but higher, not premolarized. Premolars elongated. P*, p* and 
p‘ three-rooted. P*? much smaller than p*, triangular with 
rounded angles, distinct third cusplet above inner rootlet. (In 
p? only a bulge there). 

Horizontal ramus of mandible relat. low; ascending ramus 
with coron. process intermediate in height between D. moschata 
and recent Galemys. Mental for. 2-4. Only one short crest at 
the inner side of ang. process, strong crest at the outer. I, not 
much elongated. P, conspicuously large, with faint paraconid. 
P, elongated, obliquely set, roots thin and close together, the 
post. pushec. out of the row. Paraconid at p,; and p, more or 
less distinct. Trace of metaconid may occur at p,, endoconid 
strong. Cingulum also present along the posterior side of m, 
and mg, great ant.-post. extent of endoconid, ant. valley wide 
and deep. M, relatively small. 

Slenderness of limb-bones intermediate between Desmana and 


21 
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Galemys. Femur not much flattened, collum and third trochanter 
short. Relative length of tibia and hind-foot not so great as in 
the later Water-moles. 

The species is known from the Baranya district (Beremend 
and Villany-Kalkberg) in Hungary, and one specimen from 
Gundersheim, Rheinhessen. The same Lower-Cromerian = Villa- 
franchian mammalian fauna as has been mentioned under D. 
kormost. 


Desmana kormosi spec. nov. 
Pl. X, figs. 1-3, Pl. XI, figs. 5-7, 15, 20. Text figs. 8, 19, 20, 
28, 32, 40, 48, 55, 70, 75, 83. 


1936 Galemys semseyi Kormos, HELLER, p. 106. M? sin. 

1938 Galemys semseyi p.p., KoRMos, p. 171, 1 fig. P4*-m$ in situ. 
(This specimen has been chosen by the present author as 
the type of D. kormosi.) Several hum., fem., mand. rami 
with last premolars and the molars. 

Further, p, in situ, one fragm. of an ulna and two of tib.-fib. 
have been preserved. 

The Hungarian material is preserved in different collections 
in Budapest; the German specimen in the collection of Dr 

HEwLER, Heidelberg. 


Size as Gal. semseyt K., thus slightly larger than recent Galemys. 
Bridge over infra-orbital canal thinner and more inclined than 
in the latter. Dentition somewhat higher than in D. nehringi. 
Cingulum slightly more extended than in all other Water-moles, 
sharply defined. Premolars not elongated. P*, p* and p‘ three- 
rooted. P4 short, the rounded main cusp and the inner cusps 
rather independent of each other. At m? the strong cingulum 
round the parastyle forms a fifth outer cusplet. 

Mental foramina usually 4. Mand. for. rather high and back- 
ward. No longitudinal crests on inner side of angular process, 
a rather strong one on the outer. P,; somewhat reduced, but 
only a trifle obliquely set. P, not much enlarged. Metaconid 
of p, indicated only by a ridge or bulge, thus trigonid not 
distinct. At m, and m, cingulum also present along the posterior 
side. Humerus somewhat more slender and rounder than in 
D. nehringi; femur as slender, but collum not so short. 


The species is known from Beremend and Csarnéta in Hungary, 
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and an upper molar from Gundersheim in Rheinhessen. In both 
regions it occurs in a typical Lower-Cromerian fauna, e.g. 
together with Desmana nehringi, Mimomys pfliocaenicus, Mim. 
newton, Hypolagus brachygnatus, etc. 


Remarks: 


Several years after the discovery of the lower type jaw of 
Galemys semseyt at Piispokfiird6, Kormos gathered many remains 
(limb-bones, max. with p*-m%, lower jaws with ps, py,-m,) of 
a Water-mole of about the same size in the somewhat older 
(Lower-Cromerian) deposits of Beremend and Csarnéta. With 
respect to this form the author wrote (1938, p. 173): “Es besteht 
m. E. kein Zweifel, dass die angefiihrten kleinen Bisamspitz- 
mausreste der Villanyer Gegend Galemys semseyi angehoren’’. 
This assumption is based upon the size, the presence of the, 
here somewhat weaker, metaconid on p,, and upon the occur- 
rence of “nur geringe spuren eines Basalbandes’’. 

The size is indeed fairly the same, but p, is much shorter 
than in Galemys semseyt, and the metaconid is present on only 
two of the four specimens I saw, and it is weaker than in the 
Piispokfiird6 tooth. On the p, in the jaw of the Kiel collection, 
however, hardly a trace of the metaconid is distinguishable, 
and in the jaw No. 4 of the Kormos collection, it is quite absent, 
the place being merely indicated by a faint ridge (fig. 48a). 
Concerning the cingulum on the teeth, I must state that it is 
strongly developed in all the specimens present, even more so 
than in recent Desmana, because it is distinct also along the poste- 
rior side of m, and m, (fig. 550). It traverses the outer valley 
and is absent only at the base of the hypoconid. The strength 
of the cingulum is much like that in D. nehringi, but the extent 
is still slightly greater. Also the form of the molars is strikingly 
the same, and distinctly differs from that in the Piispokfird6 jaw. 

In this way I feel obliged to deny the specific identity 
between this latter jaw and those from Beremend and Csarnota. 
Affinities with Galemys not being present, the smaller Lower- 
Cromerian remains must be referred to the genus Desmana, 
since also the most characteristic feature of the fourth upper 
premolar can be observed, viz. the round anterior side of the 
main cusp. 

In honour of Dr Kormos, who has so greatly enriched our 
knowledge of the fossil Micromammalia of Middle Europe, I 
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take pleasure in giving this well-established species the name 
of Desmana kormosi, choosing as the type the upper jaw fragment 
with the p4-m? (Nation Mus., Bud. 4045), and as the co-type 
lower jaw with p,, m.—m; (coll. K. no. 4). 


Mygalinia hungarica (Kormos) gen. nov. 
Pl. X, figs..6, 7. Pl. XL fig. 9. Text figs, 46,46, 47; 54. 


1913 Galemys hungaricus Kormos, p. 142, Pl. VII. figs. 2a—b and 
ga—d. Fragments of mand. rami with fourth premolars and 
molars. 

1938 Galemys hungaricus Kormos, p. 170. Humerus. 

Moreover, (not mentioned by K.) fragm. of ulna and of tibia. 

All the specimens are preserved in the Ung. Geol. Anst., Buda- 

est. 

3 Smallest Water-mole known, intermediate in size between 

Gal. pyrenaicus and Neomys fodiens, the Water-shrew. Dentition 

rather low. Limb-bones very slender. Ascending mand. ramus 

with rather strong backward inclination. Mental foramina 2; 

one beneath m,, the other in front of p,. P,4 is thick with distinct 

trigonid, paraconid surrounded by cingulum, strong talonid with 
hypoconid and faint endoconid. Alveoles of py; slightly smaller 
than those of p,. Except p, all premolars with 2 roots standing 
free behind each other. Cingulum much developed on all teeth; 
on the molars it is only absent at the base of the hypoconid 
and along the greater posterior portion of the inner side. Hume- 
rus very slender, cylindrical shaft. 

The species in known only from the Pontian deposits in a 
cave at Polgardi, Hungary, and appears in a fauna with Hipparion, 

Gazella, Hyaena eximia, Desmana pontica, etc. 


Remarks: 


In order to avoid confusion the following remarks may be given 
here respecting the material (échantillons nos. 1-7) referred by 
Kormos (1913) to Gal. hungaricus. In No. 2 (Ob/5070B) an 
isolated mg; could be glued in. The échantillons Nos. 3 and 6 
fit together and could be united into one specimen (Ob/5070 A). 
The molar in échantillon No. 4 (Kormos, Pl. VII, fig. 4) 
reveals that this mandibular fragment cannot be referred to a 
Water-mole. Echantillon No. 7 contains the unicuspids c-p’, 
but they belong to the larger species D. pontica. 
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The dentition is low, lower than in D. kormosi, the cingulum 
much extended, the width of the valleys of the molars narrow and 
the cusps broad. Thus, apart from the form of the ascending 
ramus of the lower jaw, there would be every reason to refer 
also this species to the genus Desmana. However, the ascending 
ramus and in correlation with it, the proportions at the base 
of the skull are so different from that in all Water-moles known, 
as regards its backward inclination as well the position of the 
condylar process, that I do not think it justifiable to do so. 
Although the material is scanty, I have termed this small Water- 
mole provisionally Mygalinia hungarica (Kormos). 


Desmana pontica spec. nov. 
(es. gs eet 42) 63. 


1913 Galemys hungaricus pr. p. Kormos, p. 142, échantillon 7. 
C—p? (not pm,—-pm,). 
1930 “eine gréssere Art,” Kormos, p. 3. 

Specimens present: c—p? in situ; m}; ant. end of mand. with 
C—p.2; two mand. fragments with m,; isolated mg. 

Chosen as the type by the present author: c—p? in situ (Ob/ 
5074); as the co-type: the anterior portion of the mandible with 
cp, (Ob/5074C). 

All specimens are preserved in the Ung. Geol. Anst., Bud. 


Size about that of Gal. pyrenaicus. Dentition not high. P! not 
oppressed by canine. The latter, with considerable post. talon, 
is merely a trifle larger than p!, but smaller than p?. P? and p? 
three-rooted. Proto- and metaconule of m! equally strong; 
hypocone much weaker than protocone; strong cingulum along 
outer side of paracone. 

Symphysial thickening of lower jaw not farther back than 
beneath p,. Mental foramina most probably two, ant. one in 
front of p». I, not much stronger than 1,; 1; small. Lower ca- 
nine not incisiform. P, and p; so much oppressed by the large, 
clumsy p, that the roots of p, stand transversely side by side 
and those of p; obliquely from the front backwards. Great extent 
of cingulum at lower molars, absent only at base of hypoconid 
and along the post. half of the inner side. 

The species is known only from Pontian deposits in a cave 
at Polgardi, Hungary, from where already Mygalinia hungarica 
has been mentioned. 
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Remarks: 


The remains of Water-mole from the Pontian of Polgardi, 
recorded by Kormos (1913), have received the name of Galemys 
hungaricus. The reason why this generic name has been chosen 
is not mentioned, but it will probably have been the small size 
of these specimens. Afterwards Kormos revised the material, 
for, in the publication on D. thermalis (1930) we read (p. 3), 
that in Polgardi, besides Galemys hungaricus, there occurs “eine 
andere leider schwach belegte gréssere Art.’”’. So I found among 
the material on loan from the Geol. Anstalt, in Budapest, two 
tubes with these larger remains from Polgardi, indicated as 
““Galemys spec.’’. Undoubtedly this is a very interesting new species 
of approximately Gal. pyrenaicus size, which I will name Desmana 
pontica. It is represented by a fragment of upper jaw, with c—p?, 
an isolated m}, the rostral portion of a lower jaw with c—p, 
(probably échantillon No. 7, Kormos 1913), a right and a left 
mandibular fragment with m, in situ. It is doubtful whether 
the proximal half of an ulna, the shaft of a humerus and the 
distal half of two tibiae--fibulae, referred to this species (on the 
label), really belong to it (pp. 327-329). 

Concerning the teeth the generic name of Desmana is justified 
by the particulars of the dentition, the low broad form of the 
unicuspids preserved, and by the strong cingulum, namely, 
almost all round the lower molars, along the posterior side of 
the upper molar, etc. If the limb-bones mentioned above indeed 
belong to the teeth a new generic name must be established. 


Mygalea antiqua (Pomel) gen. nov. 
Text figures 6, 27, 43, 68, 71, 73, 74, 82, 85, 86. 


1838 Mpygale Pyrenaicus, BLAINVILLE, Ostéogr. Insect., pp. 99 and 
115, Pl. XI. Fragment of humerus. 

1848 Mygale antiqua, PomeL, p. 161. Idem. 

1848 Mpygale antiqua, Picrrt, Paléont. I, p. 175. Idem. 

1851 Mpgale sansaniensis pr. p. LARTET, p. 18. Idem and clav., 
astr., navic., and fragm. of hum., rad., 2 uln., tib.-fib. 

1888 Mygale antiqua, SCHLOSSER, p. 124. Idem. 

1891 Mygale antiqua, F1LHOL, p. 26, Pl. I, figs. 11 and 12. Fragm. 
of max. with p'-m$; mand. with i,, c, p;, py-ms. These 
jaws belong together. All the specimens form part of the coll: 
LarTET, in the Muséum National d’Hist. Nat., Paris. 


A REVISION OF THE FOSSIL WATER-MOLES (DESMANINAE) 819 


Size of Gal. pyrenaicus, but more robust. Dentition less high, 
cusps less sharp. Premolars regularly increasing in size from the 
front backwards. 

P? and p? two-rooted, p* and p‘ three-rooted. Main cusp of 
p* rounded anteriorly; deuterocone conical, small and rather 
independent; tritocone minute, surrounded by cingulum. Out- 
line of upper molars rather quadratic; hypocone small; two 
cusplets at parastyle corner of m? and m°. Partition of mesostyle 
at m? less deep than in later Water-moles. 

Lower jaw robust, especially thick and low behind m;. Two 
mental foramina. I, not much elongated, distinct cusplet at base. 
I, stronger than canine; the latter not incisiform, one-rooted like 
Pi- P, with double root; p; with two roots standing free behind 
each other, At p, no distinct trigonid, as the metaconid is barely 
perceptible, and at the anterior end of the tooth there is only 
one bulge (no cingulum surrounding a paraconid). Cingulum 
at lower molars absent along the greater portion of the inner 
side and at base of proto- and hypoconid; angles made by the 
horns of these cusps rather wide. Clavicula stout. Humerus 
approaching Gal. pyrenaicus in length, and D. nehringi and D. 
kormosi in proportions, but medial muscle attachment forms a 
less broad oval plate. Tibia-fibula different from later Water- 
moles in the abrupt end of inner mallelous and relatively small 
fibular portion of distal articulation. 

Other mammals of the Upper Miocene (Vindobonian) fauna 
of Sansan are: Amphicyon, Anchitherium, Listriodon, Palaeomeryx, 
Chalicothertum, Mastodon, etc. 


Remarks: 


Of the different specimens preserved only the clavicula and 
the foot-bones are undamaged. By the disintegration of the 
maxillary bone the upper teeth stand at some distance from each 
other in the row. The colour of the type humerus is yellowish, 
as is also that of the clavicule. The jaws and teeth are black, 
like the fragment of the radius. The other specimens are brown, 
more or less dark. 

The Miccene Water-mole of Sansan received from PoMEL 
(1848) the name of Mygale antiqua. Fituo (1891), in his revision 
of the fauna of that locality, maintained this generic name for 
the three species he deemed to be present there. It indicates 
the great resemblance which both authors observed with recent 
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““Mygale’’ pyrenaica. The maintainance of a peculiar generic name 
I think to be suitable for the purpose, because that of the recent 
small Water-mole now being Galemys, the required distance is 
at the same time effected between the latter and the French 
fossil Watermole. For the resemblance both to Desmana and to 
Galemys is less than that between the latter genera mutually. 
First of all, there is the interesting fact that the premolars of 
Mygalea are conical and all stand upright, not inclined forward. 
The enlargement of the second premolar, at the cost of the first 
and the third, has not yet taken place; the upper premolars 
regularly increase in size from the front backwards. Moreover, 
the lower canine is not yet incisiform and incorporated in the 
incisival apparatus of the dentition, but is caniniform, viz. conical, 
with a somewhat backward inclined top. The broad lobes and 
narrow valleys of the lower molars resemble those in Desmana. 


REMAINS OF INSECTIVORA REFERRED ERRONEOUSLY TO 
MY(O)GALE 


Mygale nayadum et arvernensis Pomel 
Text figs. 88-95 


1844 Desman arvernien (Nob.), PoMEL, p. 593; communiqué séance 17 juin, 
1841. 

1848 Mygale nayadum et arvernensis, POMEL, p. 162. Mandibula with teeth; 
humerus. 

1853 Mygale nayadum, POMEL, p. 12. 

1859 Mygale naiadum, GERVAIS, pp. 54 et 55. 

1929 Talpa cfr. brachychir v. Mey. (1846), Viret, p. 44, Pl. XXVIII, figs. 
g-I1, text fig. 5. Two fragm. of mand. with p4, molars and some 
alveoles of other premolars; humerus. 

All the remains have been gathered in Coderet-Branssat, except the type 
specimens which were found in the somewhat older deposits of Chauffours 
(Puy de Mont-Doury). 

Professor STEHLIN entrusted me from the collection of the Naturhist. 
Museum, at Basle, with some very small isolated teeth (upper and lower 
molars and p‘) of Talpid character, gathered in the Upper-Oligocene 
(Upper Stampian) deposits of Coderet (Branssat), Limagne Bourbonnaise. 

P4 (Cod. 2068) is a left tooth, short, high and three-rooted, not worn at 
all. A cingulum is present all round, weakest at the outer side at the base 
of the main cusp, strongest along the posterior and at the inner side, where 
it surrounds a rather independent heel and bears a pointed conical inner 
cusp (deuterocone). The main cusp is also conical when seen from the front; 
it is somewhat compressed transversely. Only the posterior slope forms a 
sharp edge and is interrupted by a tritocone. This cusp is compressed in the 
same direction, and lies in one line with the main cusp. Its fore and hind’ 
slope form a sharp edge. 
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On the upper molars, left specimens, the styles are less strongly developed 
than in the Water-moles. The mesostyle shows only a faint trace of bipartition, 
just as in the unworn teeth of Urotrichus, in Scaptonyx, and in some specimens 
of Talpa europaea (MILLER, 1912). 

The protoconule, and still more the hypocone, are faint, being absorbed 
by the crescent of the protocone almost up to the top. As in Galemys, only 
a trace of the metaconule is to be seen on the unworn tooth. The cingulum 
is narrow, and observable only along the fore and hind side of the teeth, 
where it broadens at the outer, end, forming the para- and the minute 
metastyle. 

Mt? (Cod. 2076) has a relatively long cutting-edge, the posterior horn of 


Mygatalpa arvernensis Pomel, Branssat (Coderet). 
Fig. 88. 4 sin., a. ext., b. post., c. above; 10x. Basle Museum, Cod. 2068. 
Fig. 89. M1 sin., a. crownview, 6. post.; 10x. B. Mus., Cod. 2076. a, notch in mesostyle. 
Fig. 90. M2 sin., a. ext., 6. crownview; 10x. B. Mus., Cod. 2134. 
Fig. 91. MS sin., crownview; 10x. B. Mus., Bst. 5024. 
Fig. 92. Mg sin., a. int., b. ext.-above; 10x. B. Mus., Cod. 2083. 
Fig. 93. Mandibular ramus dext., int.; 5x. Coll. Viret, Lyon. 
Fig. 94. Fragment of mand, sin. with pq, ext.; 10x. Coll. Viret, Lyon. 
Fig. 95. Humerus sin., ant.; 5x. Coll. Viret, Lyon. 


the crescentic metacone extending far backwards. The parastyle is best 
developed, the mesostyle shows a sha!!ow notch in the middle (fig. 89a). The 
tooth at hand is hardly worn. The anterior and the inner side do not make 
a right angle, but an acute angle, so that the tooth is directed obliquely 
backward and outward. A minute trace of the cingulum occurs at the base 
of the border line between the protocone and the protoconule, and also at 
both ends of the outer side. 

The m? (Cod. 2134) at hand is hardly, or not at all, worn. The super- 
ficial bipartition of the mesostyle is so faint that it is visible only at the 
exterior side of the tooth (fig. 90a). The top of the protoconule is situated 
very close to that of the protocone. The metaconule cannot be distinguished 
in the sharp crest between the proto- and the hypocone. The extent of the 
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cingulum is similar to that in m!. The m® (Bst. 5024) is moderately worn, 
so that neither hypocone nor proto- and metaconule can be distinctly 
observed as such, all being united with the protocone to one long wearing- 
facet (fig. g1). The mesostyle is single; only a dividing-line between the two 
wearing-facets indicates its double nature. The metastyle is absent. The 
tooth has a rather great transverse and a short ant.-posterior extent, as in 
Soricinae. There is no trace of a cingulum. 

The two lower molars are a moderately worn right (Cod. 2135), and an 
unworn left m, (Cod. 2083). The latter (fig. 92) is damaged at the top of 
the endoconid. Just as in the upper molars, their pattern distinctly differs 
from that of Water-moles. The anterior horn of the hypoconid does not 
ascend the metaconid, but ends at the base of this cusp, which has a concave 
posterior side. In Talpa this side is flat, in Water-moles it is furnished with 
the elongation of the horn in question. The anterior lobe of the tooth is 
narrow, whereas the distance between the meta- and the endoconid is great 
(fig. 92). The cingulum is absent at the base of the outer cusps, but distinct 
between them. It is strong along the anterior side of the tooth and round the 
paraconid, and ends at the base of the metaconid. In the left specimen it 
does not extend quite so far backward at the inner side. 

The greatest resemblance with the teeth from Branssat I found in recent 
Urotrichus talpoides of Japon, namely, in the size!), the degree of development 
of the styles, and the singleness of the mesostyle, whereby the crescents of 
the para- and the metacone form a W, and not two separate V’s, as in Water- 
moles. The presence of a weak protoconule in m! points in the direction of 
the latter, where, however, this cusplet is much stronger and also present 
on m3. In Urotrichus it is absent on m! and on m$; in Talpa it is occasionally 
obsolete, but more frequently well developed on m! (MILLER, 1912), absent 
on the other molars. 

As regards the size, the unworn m, from Branssat is 1.7 mm long, the 
other 1.65. Where in Urotrichus the length of this tooth is 2.0-2.05 mm, the 
ratio is about 4 : 5. According to Dosson the size of Urotrichus (head + body 
8 cm) agrees with the largest specimens among common shrews, the size 
of the fossil animal thus will have been that of the smallest among common 
shrews. 

It struck me that there is the same ratio in length between the lower 
molars (m,—mg) of Viret’s Talpa cfr. brachychir v. Mey from Branssat and 
those of Urotrichus, viz. length 5.5 in the latter and 4.2-4.5 mm ?) in the 
former. To my request for information, Mr Viret replied by generously 
sending me valuable material, viz. besides the two lower jaws with p,-m, 
and m,-mg figured (Viret, 1929, Pl. XXVIII, figs. 10 and 11), a maxillar 


) In Urotrichus the milk-dentition is in function during some time 
together with all three molars; so it is easily to be mistaken for the permanent 
dentition, as it has been done by Dosson in his classic Monograph of the 
Insectivora. 

) Of quite the same length are also m,—mg in the mandibular ramus 
termed by Inge Seemann (1938, p. 19) “‘unbestimmter Talpidenrest”’. Here 
Ps and py have only one root, just as in Urotrichus. In the species from Branssat 
they appear to be two-rooted. 
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fragment with p*-m? (much worn), an m? (moderately worn), a mandibular 
fragment with m, and a humerus, damaged at the proximal end. 

The teeth revealed their identity with those of the Basle collection, 
although some details of the latter cannot be observed because nearly all 
the teeth are much worn off. Moreover, the anterior root of p* has been bro- 
ken off with a portion of the crown. Also the interior heel and the posterior 
side of the main cusp with the secondary cusplet have been lost by the 
intensive wear. The elongated narrow posterior lobe of m3 much resembles 
that in Talpa. The anterior lobe of m, is less short than that of m, and of 
ms, so that the three inner cusps of m, are separated from each other by 
two equal valleys. The single m,, hardly worn, in the small jaw fragment 
is a strong specimen of a darker brown colour than the other remains from 
Branssat. 

The ascending ramus of the lower jaw with its coronoid process hooked 
at the top (fig. 93) (both other processes are unknown) much resembles 
Urotrichus, and still more Scaptonyx jaegeri Seemann (fig. 12), although the 
condyle lies higher in the latter, which, moreover, is of greater size. 

In one of the jaw fragments, the fore-end of which is broken off, five 
alveoles are preserved anterior to p, (fig. 94, and VirET, text fig. 5). They 
stand rather vertical, and resemble those in Talpa and in Scaptonyx (SEEMANN 
1938, fig. 15). If Vrret’s interpretation of these alveoles of which only the 
inner wall has been preserved, is right, pg is stronger than p,, and both 
are two-rooted. The roots of p, stand very near together, and may be fused; 
the fifth alveole is then of p,. In Urotrichus the three one-rooted unicuspids 
between pg and the single large unicuspid stand much inclined forward. 

The measurements of the isolated upper teeth in the Basle Collection are: 


Length of p* 1.95; m12.1; m?1.55; -m%1.55 (See also Tbl. I) 
Width 1.05 1.5 1.85 1.6 


In the VrreT collection: 


Length me t:7 mM? 1.55 
Width i-3 1.8 
Lower teeth in the Viret collection: 
Length of p, 1.0; my, 1.5; My, 1.65; Ms 1.25 
Width P, 0-6; my, ant. 0.95, post. 1.05; mg, ant. 1.05, post. 1.0; mg 
[ant. 0.8; post. 0.5. 
Length of alveoles p.—mg is 6.3 mm. 


The tooth in the small mandibular fragment I consider to be an mj. 
The tooth is hardly worn, and of greater size than the others, the length 
being 1.85, the width ant. 1.1, post. 1.25 mm. 

On the humerus referred by VireET to the same species I measured 
a length of 9.3 and a distal width of 4.9 mm; width and ant.- post. diam. 
of the shaft 1.9 and 1.5 mm. In Urotrichus these numbers are respectively: 
g-7 and 5.0; 1.75 and 1.45 mm. Thus the fossil bone is slightly more Talpine, 
as it is also relatively somewhat shorter and the shaft a trifle flatter. Moreover, 
the deep fossa into which the epicondylar foramen opens is less expanded. 

Pome. (1848) gives some details of the humerus and of the lower jaw 
of his Mygale arvernensis et nayadum from Chauffours, which justify the as- 
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sumption that this species may be identical with the small Talpide from 
Branssat. “M. nayadum Pom. (M. arvernensis Pom.) Espéce plus petite que le 
M. pyrenaica, dont ’humérus est moins cylindrique, comprimé d’avant en 
arriére; la créte deltoidienne tout a fait marginale interne, la tubérosité de 
ce coté étant a peine marquée; l’apophyse angulaire de la mandibule est 
trés développée; la coronoide est recourbée en crochet. C’est probablement 
un sous-genre distinct’. 

My assumption of identity changed to certainty when I found in the 
material of the Musée Nat. d’Hist. Naturelle, Paris, a tube with a small 
humerus quite identic with that from Branssat in the Lyons Museum. Inside 
the tube were two labels. On one was written in ink: ““Mygale arvernensis’’; 
on the other a number in ink and, in pencil: (Mr BRavarp). Probably this 
bone is one out of the collection of Pomet presented to BRAVARD. At all 
events this humerus is identical with that of Talpa cfr. drachychir v. Mey. of 
VireET, the specific name of which must thus be changed to arvernensis Pomel. 
It differs, moreover, from the upper-arm bone of Water-moles by the extreme 
faintness of the pectoral crest, which is prominent in the latter, and especially 
so in Mygalea antiqua. 

Certainly the generic name of Talpa, or of Mygalea, can no longer be used 
here, as Pome. has already suggested. The combination of characters of 
both genera in teeth and humerus may be best expressed in the generic 
name of Mygatalpa gen. nov. 


Mygale minuta Lartet 


Text fig. 96 


1851 Mygale minuta, LARTET. 
1891 Mygale minuta. FILHoL, p, 26. 

The mandibular ramus without teeth from Sansan, referred by LARTET 
to Mygale minuta, contains all the alveoles with the exception of the foremost. 
It struck me that this jaw can have had no more than two molars. At my 
request, Dr Viret, of Lyons, kindly sent me for comparison a mandible of 
Plesiodimylus, from La Grive St.-Alban. The two specimens appeared to be 
identical. The size and the form are the same. Just beneath the middle of 
the anterior molar lies a distinct mental foramen. In the specimen from 
Sansan, the partition between the alveoles of py has got lost, so that now 
there is to be seen only one wide pit. Anterior to this, four small alveoles 
are present, of pg, py, c and the posterior incisor. Through the alveole of 
the last the anterior point of the jaw has been broken off. There is not the 
slightest doubt that this mandibular ramus from Sansan in the collection 
LarteT, of the Museum at Paris, belongs to Plesiodimylus chantrei Gaillard 
(1899), race grivensis Depéret. 

The other mandibular fragment from Sansan, also referred to M. minuta 
by LarTeT, is much smaller. It contains only the two moderately worn 
foremost molars and the alveoles of mg. 

The molars are of Soricine character. The anterior crest of the hypoconid 
ends against the middle of the posterior horn of the protoconid. I saw that 
the molars quite agree in size and form with Sorex pusillus v. Mey., race 
grivensis Depéret, a shrew somewhat smaller than S. araneus. The length 
of m, is 1.15, that of mg 1.1 mm. The difference in ‘size of these molars 
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is thus much less than in S. araneus (m, 1.5; mg1.15 mm) 
and approaches rather the ratio in S. minutus (m, 1.15; 
Mg, 0.9 mm) and in Neomys fodiens (m, 1.7; My 1.5 mm). 

Also the left humeral fragments (fig. 96) appeared to 
belong to S. pusillus v. Mey. (GAILLARD 1899, fig. 12) 
with which I was able to compare it. Respecting this 
bone GartLiarD wrote: “‘L’humeérus est identique avec 
celui de Crocidura (Sorex) aranea’’. However, the meas- 
urements bring out that especially the distal extremity 
is much broader in relation to the shaft, and the bone 
is slightly larger. Moreover, the head is conspicuously 
narrow, and the bone is not straight as in recent shrews, 
but bent backwards. Although in Neomys fodiens the head 
is not by far so narrow and the extremities not so extend- 


Fig. 96. 
a ee : : Py ils PRs 
ed, it is this species among our recent shrews which (Sorex “pusillus), two 


approaches again the fossil bone more than does Sorex _ halves of humerus sin., 


araneus (cfr. Table below). Also in the upper dentition POE RS 


GAILLARD saw some affinity to the Water-shrew, although the dental for- 
mula of the Miocene species is that of Sorex. 


Humerus length prox. width dist. width 
abs. rel. abs, rel. 
Sorex pusillus, Sansan st. : . +7.8 2.5 3.08 3.7 2.11 
Neomys fodiens (aver.) . -  «. 9.0 Pag) 3.33 3.7 2.43 
Sorex araneus (aver.) es, 7S 2.1 3.48 2.6 2.88 
Sorex minutus (aver.) : : soe a8) 1.25 4.48 1.85 3.03 
Crocidura russula (aver.) . . .. 8.7 ZO rns One 2a 3.22 


The greatly damaged portion of a scapula also referred to Mygale minuta, 
belongs neither to the Water-moles nor to the Shrews. It is possible that it 
is that of Plesiodimylus. 

In this way the remains referred to Mygale minuta by LarTET must be 
brought partly to Sorex pusillus v. Mey. and partly to Plesiodimylus. Thus the 
name of Mygale minuta must be dropped. 


Mygale sansaniensis Lartet 
Text fig. 97 


1851 Mygale sansaniensis pr. p., LARTET, p. 18. 
1891 Mygale sansaniensis, FILHOL, p. 25, Pl. I, figs. 20, 21. 

The type specimen (fig. 97) is the complete anterior half of a right lower 
jaw with p,-p, and the alveoles of the teeth anterior to them. Before the 
canine there must have been three incisors of almost equal strength, although 
the third seems to have been slightly smaller than the others. The length 
of p-p,4 is 3.8 mm (in Myg. antiqua and in Gal. pyrenaicus it is 4.75). P4 has 
two roots and is much larger than the other premolars, which are one- 
rooted just like the canine. Beneath the middle of p, lies a foramen mentale, 
and another between p, and py. The teeth are moderately worn. ‘The pos- 
terior cusplet of p, is strong, and separated from the main cusp by a wide 
valley. At the outer side the cingulum is only perceptible as a faint trace 
at py and pg. These teeth are furnished with a small posterior cusplet. The 
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outline of p,; is somewhat different from that 
of the other premolars, as this cusplet is absent 
and the posterior slope of the main cusp is no 
longer than the anterior. 


Length and width of p, are 1.35 and 0.85 mm. 


Ps 0.9 0.55 
Pe o-75 ate, 
Pp, * 08 0.5 


Thus pg, is the smallest premolar; this feature 
is never met with in Water-moles. 

FILHOL mentions the conical form of these 
teeth; they are, however, convex only at the 
outer side, but flat at the inner. 

i ie Be Although the number of the roots, the size 
ig. 97. ‘Mygale sansaniensis’’, z ‘ 
front portion of right mandible of the teeth and the height of the ramus fairly 
with pj-p4, 4. ext.; b.int.; 5x. well agree with those of Proscapanus sansaniensis, 

the form of the crowns is another. Form and 
size of the teeth recall those of the “unbestimmter Talpidenrest’’ from the 
Upper Miocene of Viehhausen (SEEMANN 1938, fig. 11). Also the remark 
made by that author to the effect that the ramus is rather “breit’’ in 
relation to the teeth applies to the specimen from Sansan, since the height 
(ext.) of the ramus at pg is 2.5 mm, against 2.7 in M. antigua and in Gal. 
pyrenaicus, in which animals, as we saw, the length of the teeth is much 
greater. However, in the species from Sansan the heel of py seems to be 
somewhat larger. 

At all events the species has an unreduced dentition, and certainly belongs 
to the Talpidae. In my opinion the Water-moles cannot come into consider- 
ation, because, already in Myg. antiqua, py and py have two roots each, 
and p, is much larger than p,. The downward curve of the lower border 
of the ramus beneath p,-ig, typical of the Water-moles, does not occur 
in this Talpide of Sansan; the incisivi were not enlarged. 


Myogale germanica Seemann 


1902 Erinaceus sansaniensis Lartet, SCHLOSSER, p. 135, Anm. Mand. fragm. 
with m,, Giinzburg. 
1928 Cfr. Erinaceus sansaniensis Lartet, STROMER, p. 8, Pl. I, fig. 7. Mand. 
fragments with m, and alveoles of py, mg, mg; Aumeister. 
1928 Cfr. Ptilocercus Lowi Gray, STROMER, p. 14, Pl. I, fig. 1. Isolated m1 
dext.; Grosslappen. 
1938 Myogale germanica, Inge SEEMANN, p. 27, Pl. I, fig. 3, text figs. 19-25. 
Max. and mand. fragms. with nearly complete dentition; Viehhausen. 
The recent record by Miss Inge SEEMANN, Wiirzburg, of a new Water- 
mole, Myogale germanica, in the Upper-Miocene fauna of Viehhausen, near 
Regensburg, highly attracted my attention, and so the author greatly 
obliged me by sending me for examination all her material of this species. 
It appeared at once that we have not to do here with a Talpid, but with an 
Erinaceid. Miss SEEMANN was able to verify that the lower mandibular 
fragments with m, and the alveoles of py, my and mg, from Aumeister, termed 
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by STROMER (1928) provisionally ‘“‘cfr. Erinaceus sansaniensis Lartet’’, are 
identical with the specimens from Viehhausen, and that this holds good 
also for the mandibular fragment with m,, recorded from Giinzburg by 
SCHLOSSER. 

It struck me that the first molar in the upper dentition from Viehhausen 
has quite the same length and width as that found isolated in Grosslappen, 
and which, with great reserve, is indicated by StRomER as “‘cfr. Ptilocercus 
Lowi Gray’’. His accurate figures and description (the author already pre- 
sumed the back of the tooth to have been mistaken for the front) allowed of 
establishing the identity with m! from Viehhausen. Professor STROMER’s 
attention being drawn to this fact, he concluded (in litt.) that this Erinaceid 
had then so great an affinity with Meterix latidens Hall (1929) from the 
Pliocene of Nebraska, that it had to be named Meterix germanica Seemann. 


Upper-arm Bones, etc. from Polgardi 


Text-figures 98, 99, 100. Pl. XI, figs. 8, 26. 


Dr Kormos gathered in the Pontian of Polgardi, two upper-arm bones 
of different size and, according to the labels, referred them to Galemys 
hungaricus and Gal. spec. respectively. Unfortunately, they are both badly 
damaged, but the shafts show that they cannot be referred to the true Water- 
moles, because the attachment of the 
great dorsal is not flat and oval, but 
is a simple crest, as in the Moles, begin- 
ning at some distance from the minor 
tuberosity and ending rather near to 
the entepicondylar foramen, just as in 
Talpa. Thus, a broad flat region exists 
between the great dorsal and the pec- 
toral crest. The bones are somewhat 
shorter and broader than those of the 
true Water-moles of the same size. As 
the humerus of the Miocene Mygalea 
antiqua shows already the typical form 
peculiar to Water-moles it is highly 
improbable that both humeri from 
Polgardi belong to this group. 

In the small specimen (fig. 98, Ung. Geol. Anst., Bud. Ob/5070 G) the 
circumference of the somewhat flattened shaft is about the same (width 1.45 
and thickness 1.3mm) as in Mygalinia hungarica, but the length is much less, 
viz. 6.5 mm from the valley between the tuberosities at the anterior side to 
the base of the trochlea, against g.1 in the other species. When complete the 
length must have been about 7.5 mm and the width of the distal end slightly 
more than 3.5 mm. At the distal end of the pectoral crest a protuberance 
projects outwards, so that it is observable as a minute deltoid tuberosity also 
in the hind view (fig. 98+). The fossa olecrani is deeper than in Water-moles, 
the vestibulum of the epicondylar foramen at the anterior side is as deep 
and wide. As far as preserved this bone is quite similar to the humerus of 
recent Urotrichus talpoides Temm. of Japan, with which I was able to compare 


Fig. 98. Aff. Scaptonyx ? dolichochir Gaillard, 
humerus sin. a. ant., b. post.; 5X. 
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it, but it is smaller, the sizes being in the proportions of 4 to 5. The form and 
also the size of the fossil bone well agree with “‘Scaptonyx? dolichochir Gaillard’’, 
a species based on a humerus only, gathered in Upper Vindobonian deposits 
at la Grive St. Alban (Isére). GAILLARD (1899, p. 31, fig. 20) wrote about this 
bone: ‘‘Nous ne connaissons pas de forme fossile voisine de Scaptonyx? 
dolichochir. Pour ne pas multiplier les noms, nous plagons provisoirement et 
avec réserves cette nouvelle espéce sous le nom générique de Scaptonyx, bien 
que la disposition beaucoup moins fouisseuse de son humérus la rapproche 
plus que cette derniére des formes intermédiaires entre les Taupes et les 
Musaraignes, telles que Urotrichus talpoides ou Uropsilus soricipes. Elle doit 
probablement occuper dans la classification systématique une place entre les 
genres Scaptonyx et Urotrichus’’. The lack of the proximal epiphyse of the 
Hungarian bone prevents an incontestable reference, but we can safely in- 
dicate it as “‘aff. Scaptonyx? dolichochir Gaillard’’. 


Whether the large humeral shaft (fig. 99a) from the same locality (Ung. 
Geol. Anst. Bud. Ob/5074A) belongs to the teeth referred to Desmana pontica 
I doubt. The size fairly well agrees, but the 
attachment of the great dorsal muscle has 
not the typical flat oval form of that in Water- 
moles, but is a well-defined apophyse like that 
in most Talpidae. 

Compared with the bone of D. nehringi it 
appears that the greatest length measurement 
which could be taken, viz. from the valley (a) 
between the tuberosities at the anterior 
side to the entepicondylar foramen there is 
11.2 mm; in D. nehringi this distance is about 
Fig. 99. Talpide indet., a. humerus = 19 mm. On the contrary, the circumference 
sin., ant. (a = valley between the ‘ > 2 : 
tuberosities); 6. ulna sin.; ext.; 21/2X. of the shaft is more, viz. width 3.2 and thick- 

ness 2.8 mm, against 3.1 and 2.6 mm in the 
strongest specimen of D. nehringi. The total length of this humerus from Pol- 
gardi must have been + 16.5 mm and, agreeing with the humerus of 
Proscapanus sansaniensis Lartet (GAILLARD, p. 25, fig. 16), but the Hungarian 
bone is not by far so broad, less Talpide. The humerus probably will have been 
as little “‘fouisseux”’ as that of Urotrichus. The body of this 
Desmanine will have been the size of the common Mole, 
whereas the small humerus from Polgardi will have belonged 
to an animal as large as the common Shrew. 

Possibly the small mandibular fragment (KorMos 1913, 
échantillon No. 4), referred to Galemys hungaricus, with m, _ Fig. 100. “Galemys 


(fig. 100) from Polgardi belongs to the same species as the —_,muigaricus!”. my 
large humeral shaft. The size of the tooth (length 2.1, See? we 


width 1.25 mm) agrees with that in Talpa europaea and so 
does the height of the mandible (2.3 mm) interior, at the middle of m,. 
However, the rather low molar with a strong cingulum along three sides, 
shows closer affinity with the Soricidae than with the Talpidae. 

The upper half of a right ulna (fig. 99) from Polgardi, damaged along 
the top, undoubtedly belongs to the large humeral shaft. It shows similar 
characters, viz. the size is about that of D. nehringi, but the bone is more 
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clumsy. The shaft, so far as preserved, is strongly concave at both sides, 
whereas in the Water-moles the inner side is weakly concave only along the 
sigmoid fossa. The latter is somewhat higher and deeper, the anconear 
projection more prominent in accordance with the greater depth of the 
fossa olecrani of the humerus. The radius facet is smaller, the olecranon 
less high and not so much expanded. The ant.- post. diameter of the shaft as 
well as of the olecranon, is greater, also the width of the shaft is greater, 
viz. 2.0 mm against 1.8 mm in D. nehringzi. 

Also the distal halves of two tibiae-fibulae Ob/5074C (Pl. XI, fig. 26) 
and D are somewhat different from those of the true Water-moles. They 
too have about the size of the bone in D. nehringi, but are more massive, 
which is especially apparent at the cross-section of the codssified shaft. 
Whereas in the Water-moles the shaft is hollow by the presence of a wide 
canal with a slight constriction in the middle indicating its double-nature, 
in the bones from Polgardi the shaft is massive and pierced only by two 
narrow canals. Undoubtedly the bones belong to the humerus and the ulna 


of fig. 99. 

When these bones really might belong to the teeth for which the name of 
D. pontica has been erected in the present paper, it is clear that then the 
generic name must be changed into a new one. As, however, Dr Kormos 
wrote me, that in Polgardi together with Desmaninae also true Talpinae 
occur, it is probable that the bones in question belong to that group. 


ADDENDUM 


The present paper was in press when I received from the 
Rijks Geologische Stichting, Haarlem, another fossil specimen 
of Desmana. It has been found in Lower-Cromerian (Icenian) 
layers at a depth of 113.80-115.10 m in boring 16, Dordrecht 
(1935). It is the distal end of a tibia-fibula which quite agrees 
in size with that of Desmana nehringi, just as do the femur- 
fragments from Tegelen. Whether the form of the bone is 
different from that of D. nehringi in a similar degree as is the 
case with the femur, cannot be made out at the small, some- 
what corroded fragment present. Width and ant.-post. diameter 
of the distal end are 5.2 and 2.7 mm, min. ant.-post. diam. 
of the shaft is 1.7 mm. 


RESULTS 


Two new generic names had to be established, namely 
Mygalea and Mygalinia. 

Of the fossil species of Watermoles mentioned in literature 
the following may be considered as well-founded: Mygalea 
antiqua (Pomel) (French Upper-Miocene), Mygalinia hungarica 
(Kormos) (Hungarian Pontian), Desmana nehringi Kormos (Hun- 
garian and German Lower-Cromerian), Desmana_ thermalis 


22 


330 A. SCHREUDER 


Kormos (Middle-Cromerian of Transsylvania), and the two sub- 
_ species D. moschata mosbachensis (Schmidtgen) (German Upper- 

Praerissian) and D. moschata hungarica Kormos (Hungarian and 
German Magdalenian). 

Galemys semseyi Kormos (Middle-Cromerian of Transsylvania) 
is doubtful as regards the generic name. 

The establishment of the following new species and subspecies 
appeared to be necessary: Desmana pontica (Hungarian Pontian), 
Desmana kormosi (Hungarian and German Lower-Cromerian), 
Desmana thermalis tegelensis (Dutch Lower-Cromerian), Desmana 
moschata magna Owen (English Upper-Cromerian) and Desmana 
moschata moravica (Upper-Cromerian of Stranska Skala). 

Erroneously referred to My(o) gale (Watermoles) are the follow- 
ing species: M. nayadum et arvernensis Pomel, M. sansaniensis Lartet, 
M. minuta Lartet and M. germanica Seemann. 

Of the Dutch remains the two incomplete femora?) from 
Tegelen belong to a smaller form than those out of the syn- 
chronic layers in the Wassenaar boring and out of the geolog- 
ically younger deposits in that of Bergambacht. The specimens 
from Tegelen cannot be referred to any fossil species known. 

Whereas Tertiary remains are met with in two localities only, 
viz. Sansan (Southern France) and Polgardi (Hungary), Water- 
moles appear to have been common inhabitants of Middle and 
Western Europe during the whole Pleistocene. 

None of the fossil Watermoles equal recent Galemys in height 
and sharpness of the dentition. Largest and probably most 
omnivorous of all is the strong Desman of the Magdalenian. 
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ALCYONARIA UND GORGONARIA VON MAURITIUS 
VON 


G. STIASNYY. 
(mit 3 Tafeln und 5 Textfiguren) 


Dank der freundlichen Vermittlung von Professor H. J. Lam, 
Hoogleeraar-Direkteur v. h. Rijksherbarium, Leiden, erhielt ich 
von Dr R. VaucuHan, Royal College, Curepipe und Curator 
am Mauritius-Museum, Port Louis, eine Sammlung Octoco- 
rallia von Mauritius zur Bearbeitung. Die vorliegende Mitteilung 
ist ein Bericht iiber die Untersuchungsergebnisse. Die Sammlung 
ist nicht umfangreich, sie umfasst ca 20 Exemplare, nur Trocken- 
material, mit lebhaften, frischen Farben in gutem Erhaltungs- 
zustande. Genauere Angaben iiber Fundorte, Facies, etc liegen 
mir leider nicht vor. Jedes Stéckchen tragt eine Etikette mit 
einer Nummer. Ich weiss nur, dass die Sammlung aus den Ge- 
wassern von Mauritius stammt. 

Die Sammlung ist schon darum interessant, sowohl vom 
systematischen als vom tiergeographischen Standpunkt, weil es 
sich hier um ein Gebiet handelt, dessen Octocorallienfauna 
iiberhaupt noch wenig erforscht ist. Die wichtigsten Angaben 
diesbeziiglich haben wir S. RiwLey zu verdanken, der 1882 zwei 
kleine Sammlungen systematisch untersucht hat. SrupEr, 
K6LLIKER und Mitng-Epwarps haben auch einige Arten bei 
Mauritius nachgewiesen. Nicht viel besser ist die Gorgonarien- 
fauna von den nicht weit entfernten Seychellen bekannt, die 
durch THomson & RussELL auf Grund der GaArpINER’schen 
Fange auf der Percy-Sladen-Trust-Expedition, allerdings mehr 
nebenbei, untersucht wurde. KUKENTHAL gibt, 1919, p. 800, 
eine Liste der bei den Inseln des westlichen Indischen Oceans 
nachgewiesenen Octocorallia (allerdings viele mit einem Frage- 
zeichen!) und kommt zum Ergebnis, dass alle Arten dieses 
Gebietes auch in anderen indopacifischen Gebieten vorkommen, 
dass keine einzige Form auf dieses Gebiet beschrankt ist und 
dass die Familie der Muriceidae dort am reichlichsten vertreten 
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ist. Ich hatte in jiingster Zeit Gelegenheit, ausser einer kleinen 
Sammlung von Lourengo Marques, auch eine von Mozambique, 
Madagascar, Mauritius und Réunion zu untersuchen. Ich konnte 
das Urteil KUKENTHALSs bestatigen, dass es sich hier tatsachlich 
um eine Mischfauna handelt, die Elemente aus dem Roten 
Meere, Andamanen, Malediven, Ceylon, Malayischen Archipel, 
Japan, Fiji, etc, umfasst, aber schon damals konnte ich eine 
ganze Reihe von bisher aus diesem Gebiete nicht bekannten 
Formen nachweisen. 

Die Sammlung Dr VauGHAn’s ist ein erneuter Beweis fiir die 
Richtigkeit meiner damals geausserten Behauptung, dass die ganze 
Region noch sehr unzureichend untersucht ist. Abgesehen von zwei 
neuen Arten (Echinogorgia lami und Ellisella vaughani) fanden sich 
auch heir wieder zahlreiche Arten, die aus der 6éstlichen Halfte 
des Indischen Oceans noch nicht bekannt waren. Der indopacifi- 
sche Charakter der Octocorallienfauna von Mauritius ist ganz un- 
verkennbar. Aber Paracis orientalis Ridl. ist vielleicht doch als eine 
hier endemische Art aufzufassen; sie wurde bisher ausschliess- 
lich in den Gewéassern der Inseln Mauritius gefunden. Der 
Nachweis von WNicella granifera (KOLL.), einer Rindenkoralle, die 
bisher nur an der Kiiste Nordwest-Afrika’s und bei den Azoren 
erbeutet worden war, veranlasst mich, ausdriicklich zu bemerken 
dass meine Bestimmungen in diesem und auch in manchen 
anderen Fallen nicht mit voller Sicherheit gegeben werden 
konnten und nur Naherungswert besitzen. Viele der sonst sehr 
guten Beschreibungen RIDLEy’s entbehren namlich der notigen 
Abbildungen, sei es der Wachstumsform oder der Spicula oder 
beider. Bei einigen Arten stimme ich mit den Synonyma von 
KUKENTHAL und seiner Schiillerin Torpuirz nicht tiberein. Ab 
und zu hatte ich den Eindruck, dass man im gegeben Falle 
gar nicht mit Sicherheit bestimmen kann, weil die vorliegenden 
Literaturangaben ungenau, unzureichend sind, oft nur auf 
einem einzigen Type-Exemplar beruhen und man von der 
Variationsbreite einfach nichts weiss. (Leider war auch ich ge- 
zwungen, auf Grund eines einzigen Exemplars eine neue Art zu 
beschreiben, aber dagegen ist eben nichts zu machen). In 
solchen Fallen habe ich mich doch nicht von Neubeschreibung 
oder von der Bestimmung abhalten lassen, aber fur alle Sicher- 
heit Abbildungen der Wachstumsform und der Spicula gegeben. 
In zahlreichen Fallen habe ich die Beschreibungen der Alteren 
Autoren durch Abbildungen erganzt. Mag sein, dass ein fol- 
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gender Untersucher die eine oder andere Form anders bestimmt, 
.was mir besonders bei den Muriceidae und den Gorgonellidae 
gar nicht unwahrscheinlich vorkommt. Bei den Angeh6rigen der 
ersteren ist man ja in hohem Grade vom Erhaltungszustande 
des Materials abhangig und bei Trockenmaterial mit ganz ein- 
gezogenen Anthocodien ist in manchen Fallen eine exacte 
Bestimmung kaum méglich. Bei den Gorgonellidae ist die Syste- 
matik zur Zeit, trotz der Revision der Familie durch Torpiitz 
oder vielleicht gerade durch dieselbe in einem derartigen Sta- 
dium von Verwirrung, dass in manchen Fallen nicht einmal zu 
entscheiden ist, zu welchem Genus eine gegebene Form gehort! 
Hier kénnen nur weitere eingehende Untersuchungen an reich- 
lichem Vergleichsmaterial — nach erfolgter neuerlicher Revision 
der Familie — zu einem befriedigenden Ergebnisse fiihren. 

Die Sammlung von Dr VaucuaN hat, systematisch geordnet, 
folgende Zusammensetzung; 


I. ALCYONARIA (SCLERAXONIA) sensu Stiasny. 


Fam. Suberogorgiidae Studer 


Suberogorgia suberosa (Pallas). 
Suberogorgia reticulata (Ell. & Sol.). 
Suberogorgia mollis (Nutting). 


Il. GORGONARIA (HOLAXONIA) sensu Strasny. 


Fam. Muriceidae Verrill. 


Muricella rubra typica J. A. Thoms. 
Muricella tenera Ridley. 

Muricella grandis Nutting. 

Brandella mauritiensis (Ridley). 
Brandella spec. 

*Echinogorgia lami n.sp. 

Perisceles alternans (Wright & Stud.). 
Paracis orientalis Ridley. 


Fam. Gorgonellidae Studer. 


Nicella carinata Nutting. 
Nicella granifera (Kélliker). 
Nicella dichotoma (Gray). 
*Ellisella vaughani n.sp. 
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Fam. Primnoidae Verrill 
Caligorgia flabellum (Ehrenberg). 


Die Sammlung enthalt zwei neue Arten (*). Das Scleraxonia- 
Genus Suberogorgia ist mit 3 Arten vertreten, sehr reichlich die 
Familie Muriceidae (in Ubereinstimmung mit KtKENTHALS 
Befunden), reichlich auch die Familie Gorgonellidae. Die Genera 
Muricella und Nicella mit je drei Arten. Dagegen fehlen voll- 
standig Vertreter der Melitodidae, Plexauridea, Gorgoniidae, 
Chrysogorgiidae, Isididae und Briareidae. 

Auffallig ist, dass in der VAuGHAN’sche Sammlung kein ein- 
ziges Exemplar der Genera Melitodes, Wrightella und Junceella 
vorkommt, von denen zahlreiche Arten aus dem Untersuchungs- 
gebiet bekannt sind. Sie gibt also kein Ubersichtsbild iiber die 
Zusammensetzung der ganzen Gorgonarienfauna, sondern nur 
einen Ausschnitt. 

Vergleichen wir noch die Liste KUKENTHALs der Gorgonarien 
der Ostkiiste Afrikas (1919, p. 799, 800) mit der unsrigen, so 
finden wir keine einzige gemeinsame Art! Allerdings ist die 
Gorgonarienfauna Ostafrikas noch ganz unzureichend erforscht. 
(Im Ganzen nur 11 Arten bekannt. Die Fauna soll sich nach 
KUKENTHAL eng an die indische anschliessen). 

Bei einem Vergleich mit derjenigen von Lourengo Marques 
(Strasny, im Druck) ergibt sich nur Suberogorgia mollis als ge- 
meinsame Form. Aber auch dieses Gebiet ist noch viel zu wenig 
erforscht. 

Immerhin scheint es — wenn man sich zur Zeit iiberhaupt ein 
Urteil dariiber erlauben darf — dass das Kiistengebiet Ostafrikas 
im Ganzen eine andere Gorgonarienfauna beherbergt, als die 
mehr im zentralen Teile des Indischen Oceans gelegenen Inseln. 
Nach den Strémungsverhaltnissen ware dies auch kaum anders 
zu erwarten. 

Alle genannten Gorgonarienfaunen miissen noch viel einge- 
hender untersucht werden. Sie spielen ja in den Theorien 
KUKENTHALS, der die malayischen Rindenkorallen phantastische 
Wanderwege um das Kap der Guten Hoffnung bis nach West- 
indien zuriicklegen lasst, eine nicht unwichtige Rolle. Die 
bisher vorliegenden Tatsachen sprechen keinesfalls zu Gunsten 
der KUKENTHAL’schen Theorien. 
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I. ALCYONARIA (SCLERAXONIA) sensu Srtiasny. 


Fam. Suberogorgiidae Studer. 
Gen. Suberogorgia Gray. 
Suberogorgia suberosa (Pallas). 
Syn. bei Strasny, 1937, p- 87/93, Taf. VI, Fig. 46. Textfig. CC. 
5 1938a, p. 104, Taf. 1, Fig. 3. 
»» 19386, p. p. 358 9. : 
be im Druck, Indochina, China, Japan. 
HIcKSON, 1932, p. 589. 
1 Exemplar, no. 201. 
560 mm hoch, 300 mm breit, Basis 50-60 mm _ breit. 


Schénes Exemplar, reichlich in einer Ebene verzweigt, mit 
tiefer Langsfurche, flachen Kelchen, graurétlich. Spindeln mit 
zahlreichen regelmassigen Reihen rauher Warzen. 

Die Art ist bereits von RipLey bei Mauritius nachgewiesen; 
sie kommt vor im malayischen Archipel, Australien, Admirali- 
tats-Inseln, Cochinchina. 


Suberogorgia reticulata (Ell. & Sol.). 


Syn. bei STIAsny, 1937, p. 101, 105, Taf. VII. Fig. 48. Textfig. GG. 
35 1940a, im Druck. 
3 1940f, 1m Druck. 
2 Exemplare, no. 309. 
190 mm hoch, 110 mm breit, Basis 5 mm breit 


185 29 > 125 > 2) >> 9 9 > 


Sehr zarte Stockchen. Rauhe Oberflache, Kelche kleine runde 
Warzchen, Anastomosennetz mit kleinen polygonalen Netz- 
maschen. Kleine Doppelkugeln mit fein getiipfelten, nicht ge- 
zackten, rundlichen Warzen, Spindeln mit zahlreichen Warzen- 
giirteln. Lichtgraubraun. 

Bei Mauritius noch nicht nachgewiesen. Vorkommen: 
Malayischer Archipel, Japan, Samoa, Australien, Neu England, 
Singapore, Keeling Islands, Marshall Inseln. 


Suberogorgia mollis (Nutting). 


Syn. bei Strasny, 1937, p. 98/ro1, Taf. VII, Fig. 47, Textf. FF. 
_ 1940a, im Druck. 
_ 1940e, im Druck. 
2 Exemplare, no. 298. 
330 mm hoch, 195 mm breit, ohne Basis 
210 > bP 200 > > 


> > 
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Glatte Oberflache, starke Anastomosenbildung, langge- 
streckte Netzmaschen, stark hervortretende Hauptaste, Doppel- 
kugeln mit grossen, gezackten, rauhen Warzen. Lichtgrau- 
rotlich. 

Vorkommen: malayischer Archipel (haufig), Lourenco Mar- 
ques. Wahrscheinlich oft mit S. reticulata (syn. verriculata) ver- 
wechselt. Bei Mauritius noch nicht nachgewiesen. 


II. GORGONARIA (HOLAXONITA) sensu Stiasny. 


Fam. Muriceidae Verrill. 
Gen. Muricella Verrill. 


Muricella rubra typica J. A. Thoms. 


Syn. bei KUKENTHAL, 1924, p. 176. 
Stiasny, 1940f, im Druck. 


2 Exemplare, no. 292. 


330 mm hoch, 260 mm breit, 35 mm breite Basis. 
150 = — 6 §Sh Tia,, ohne P 


Diese bei Ceylon, Andamanen, Ganjan, Providence Isl., Jaluit 
(Marshall Isl.) haufig nachgewiesene Art ist bisher bei Mauritius 
noch nicht gefunden. Die var. robusta dagegen ist bereits von 
mir in meinem Bericht iiber die Gorgonarien von Mozambique, 
Madagascar, etc. bei Mauritius und auch bei Madagascar 
nachgewiesen. 


Muricella tenera Ridley. 


Syn. bei KUKENTHAL, 1924, p. 177. 
Hickson, 1932, p. 476. 
% 1938, Pp. 590. 
1 Exemplar, no. 301. 


380 mm hoch, 235 mm breit, ohne Basis. 


Die Art ist 1932 durch Hickson an zahlreichen Exemplaren 
vom Great Barrier Reef griindlich nachuntersucht worden und 
ihre grosse Variationsbreite festgestellt. Farbe: weisslichbraun- 
lich, Calyces hellbraun. 

Verbreitung: Queensland, Great Barrier Reef, Torres Straits, 
Kei Isl. Von Mauritius war sie bisher noch nicht bekannt. 
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Muricella grandis Nutting. 
(Taf. XII, Fig. 1, Textfig. A) 
Syn. bei KUKENTHAL, 1924, p. 179 


1 Exemplar, no. 403. 
330 mm hoch, 330 mm breit, Basis ca 7 mm breit. 


h 


Fig. A. Muricella grandis (NuttinGc). Spicula. 


Diese sehr variable Art ist nur im Malayischen Archipel u.z. 
von der Siboga-Expedition an zahlreichen Stellen nachgewiesen. 
Ich gebe von dem vorl. gut erhaltenen Stéckchen eine Detailauf- 
nahme der Kelche und eine Abbildung der Spicula, da ich 
diejenigen von Nurtinc undeutlich oder unzureichend (nur 
eine Spindel abgebildet) finde. 

Das Stéckchen ist in einer Ebene, aber sehr unregelmassig 
verzweigt. Alle Hauptaste sind stark abgeplattet, die Endastchen. 
cylindrisch, Die Calyces stehen in den basalen Teilen 5 mm, auf 
den Endastchen 2-3 mm weit auseinander, meist seitlich, ge- 


+ 
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Fig. 1. Muricella grandis. Nurtinc. Detailaufnahme der Calyces. Dunkelbraunrot. 


Fig. 2. Brandella mauritiensis. Rrptxy. Habitusbild. Lichtbraun. 


Fig. 3. Brandella mauritiensis. Riotey. Detailaufnahme. Anastomosenbildung der sehr 
diinnen Astchen. Kelche allseitig stehend. 5 x 
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legentlich aber auch allseitig. Sie sind etwas breiter (3 mm) als 
hoch, meist distalwarts orientiert. Operculum niedrig, Spicula 
in convergierenden Reihen angeordnet. Das Coenenchym ist 
zweischichtig: 

Spicula (Textfig. A): aussere dicke Schicht mit 1-2 mm 
langen, schlanken, geraden (a), s-formig gekriimmten (6), an 
einem Ende oft gegabelten (c) Spindeln, die auf der ganzen 
Oberflache gleichmassig dicht, niedrig, bewarzt sind. 

In der Innenschicht liegen plumpe grobbewarzte Spindeln 
oder Stabe (f, g, A, 1, 7) oft mit seitlichen Fortsatzen (g, /), 
0.2—0.36 mm lang, rot. In den Kelchen kleine, diinne Stabchen 
oder Spindeln (d,e), wenig bewarzt, meist leicht gebogen, von 
0.06-0.08 mm Lange. Meist durchsichtig. Zahlreiche diinne 
Langskanale um die schwarze Achse. Die Farbe der Kolonie 
ist dunkelbraunrot. 


Gen. Brandella Gray. 
Brandella mauritiensis Ridley. 
(Tat. SIE rie 2, 9, Textiig. B). 
Syn. bei KUKENTHAL, 1934, p. 218. 
3 Exemplare, no. 293. 
155 mm hoch, 168 mm breit, Basis 22 mm breit 


200 5, » 185 ” ” ”? 9 » ” 
37 » 230 5, 99 3S SAI 59 35-70 mm breit. 


Sehr dicht in einer Ebene facherformig verzweigt. Sehr breite 
Fussplatte. Stamm kurz, Hauptaste sehr diinn, Endastchen fast 
fadendiinn, mit haufigen Anastomosen. Kelchwarzen allseitig 
stehend, in basalen Teilen 2-3 mm weit von einander entfernt, 
auf den Endastchen ganz dicht neben einander stehend, 1-2 mm 
hoch, mit Operculum. (Taf. XII, Fig. 3). 

Spicula (Textfig. B): Spindeln (a, b, c, d, e), flach, gerade, 
gebogen, seitlich verbreitert, mit oder ohne Fortsatze, auch 
gabelig, alle schwach bewarzt, bis 0.38 mm lang. Vierstrahler, 
Fiinfstrahler, mit den hdédchsten Warzen in der Mitte, 
0.14-0.16 mm breit (f, g, 2). In den Kelchen schlanke Spindeln 
(7, j) gerade oder gebogen (0.12—-0.14 mm lang), meist durch- 
sichtig. 

Farbe des Stéckchens: lichtbraun. 

Das 2. Exemplar ist unregelmassiger geformt, nach einer Seite 
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iiberhangend, stellenweise ganz hellbraun-weisslich. Mit einer 
kleinen Avicula. 
Das 3. Exemplar ist ganz schlecht erhalten und konnte wegen 


Fig. B. Brandella mauritiensis. (RiDLEY). Spicula. 


der zum groéssten Teile abgefallenen Rinde nur mit Mihe be- 
stimmt und dieser Art angehérend erkannt werden. 

Die Art ist nachgewiesen bei Mauritius und East London. 
Riptey’s Originalbeschreibung enthalt kein Habitusbild und 
nur ganz wenige Abbildungen von Spicula. Beides wird hier 
nachgetragen oder erganzt. 


Brandella spec. 


1 Exemplar, no. 302. 
180 mm hoch, 125 mm breit, ohne Fussplatte. 


Das dunkelbraune Stéckchen, das nach seiner Wachstumsform 
(ohne Anastomosen, in einer Ebene verzweigt, Seitenaste abge- 
plattet) in die Nahe der pacifischen Arten B. rubra oder B. 
gracilis zu stellen ware, ist ganz dicht tiberzogen mit den Nadeln 
eines Kieselschwammes, Algen, abgestorbenen Hydroidpolypen. 
und Bryozoen. Die Calyces ragen nur stellenweise iiber den 
dichten fremden Uberzug hervor. Nicht naher bestimmbar. 
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Fig. 4. Echinogorgia lami n. sp. Habitusbild. Rotbraun. 

Fig. 5. Echinogorgia lami n. sp. Detailaufnahme Anastomosenbildung. Kelche 
seitlich stehend. 4 

Fig. 6. WNicella granifera. (KOLLIKER). Habitusbild. Gelbbraun. 

Fig. 7. WNicella granifera. (K6LLIKER). Detailaufnahme. Kelche seitenstandig, in 
weiten Abstanden. 4 


G. Strasny. Alcyonaria und Gorgonaria von Mauritius. 


ALCYONARIA UND GORGONARIA VON MAURITIUS 343 


Gen. Echinogorgia Kolliker. 


Echinogorgia lami n. sp. 
(Fat. XIN, Fig. 4, 5. Texthig. C), 
2 Exemplare, no. 295/6. 
285 mm hoch, 175 mm breit, Ohne Fussplatte (T:ype). 
215 29 39 155 29 29 > 99 


Fig. C. Echinogorgia lami n. sp. Spicula. 


Das Typenexemplar ist facherformig in einer Ebene verzweigt, 
mit zahlreichen Anastomosen. Stamm und Aste annahernd 
gleich dick. Endastchen leicht angeschwollen endigend. Haupt- 
Aste vertikal auf die Verzweigungsebene seitlich zusammenge- 
driickt. Calyces seitlich stehend, in basalen Teilen etwas weiter 
entfernt von einander als in distalen, 1-14 mm hoch, mit ver- 
dicktem Randwulst und flachem Operculum. Coenenchym mit 
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Blattkeulen (Textfig. C), deren meist ganzrandige Blatter 
mehrere Blatter tragen, die in parallelen Ebenen hintereinander 
liegen, 0.05-0.096 mm breit (a-e). In tieferen Lagen gerade (7) 
oder leicht gebogene Spindeln (f, g) mit oft einseitig hohen 
Warzen oder mit seitlichen Fortsatzen (h), + 0.28 mm lang. 
Operculum gebildet aus kleinen, stark gebogenen, meist einseitig 
hoher bewarzten Spindeln (j, #), 0.10-0.12 mm lang. Gelblich. 

Farbe des Stéckchens: rotbraun. 

Das 2. Exemplar ist schlecht erhalten, dunkelbraun, mit 
zahlreichen Kalkréhren von Wirmern. 

Die Art steht zufolge der mit mehreren Blattern besetzten 
glattrandigen Blattkeulen in der Nahe von Echinogorgia complexa 
Nutt. oder E. ridleyi Nutt. beide aus dem Malayischen Archipel. 
Sie ist aber von beiden Arten verschieden, wie ich bei einem 
Vergleiche mit den Originalexemplaren Nurrincs feststellen 
konnte. Allerdings sind die Beschreibungen Nutrtincs noch nicht 
nachuntersucht und iiberpriift und iiber die Variationsbreite 
derselben wissen wir noch nichts naheres. Jedenfalls gehért die 
neue Species E. lami in die Gruppe complexa — ridleyt. 

Diagnose: Facherformig in einer Ebene verzweigt, mit Anasto- 
mosen. Stamm und Aste beinahe gleich dick, Aste normal auf 
die Verzweigungsebene comprimiert, Endastchen leicht ange- 
schwollen, Calyces allseitig stehend, in basalen Teilen weiter 
entfernt von einander als auf den Endzweigen, 1-14 mm hoch, 
mit verdicktem Randwulst und niedrigem Operculum. Coenen- 
chym mit meist ganzrandigen Blattkeulen, deren Blatter mit 
zahlreichen parallelen Blattern besetzt sind, 0.05-0.09 mm 
lang. Spindeln gerade, gebogen, unregelmassig niedrig bewarzt, 
manche einseitig héher bewarzt und mit seitlichen Fortsatzen, 
+ 0.28 mm lang. Operculum aus kleinen, gebogenen, einseitig 
hoher bewarzten Spindeln gebildet, 0.10-0.12 mm lang. Farbe 
rotbraun. Fundort: Mauritius. 


Gen. Perisceles Wright & Studer. 
Perisceles alternans (Wright & Stud.). 
Syn. bei KUKENTHAL, 1924, Pp. 195. 
1 Exemplar, no. 312. 
150 mm hoch, 130 mm breit, Fussplatte 8 mm breit. 


Beschreibung und Abbildung Wricur & Sruper’s der syno- 
nymen Acamptogorgia alternans stimmen gut mit dem vorliegenden 
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Stéckchen iiberein. Abweichend nur die Farbung, von WricHT 
& SrupeER als weisslich (Spiritusexemplare) angegeben, das 
Trockenexemplar von Mauritius ist gelblichbraunlich. 

Die Art ist bisher nur von den Fiji-Inseln bekannt, neu fir 
die Fauna von Mauritius. 


Gen. Paracis Kiikenthal. 


Paracis ortentalis (Ridley). 
Syn. bei KUKENTHAL, 1924, p. 156. 
3 Exemplare, no. 308. 
185 mm hoch, 110 mm breit, Fussplatte 12 mm breit 
22 Oa. ne LEOss-. 
F60.-;, 


29 2) IO >) 2) 
39 160 39 9 99 I5 9) bP] 


Die Art ist von Ripiey bei Mauritius in 147 m Tiefe nachge- 
wiesen und gut beschrieben. Sie ist sonst nirgends wiederge- 
funden. 


Fam. Gorgonellidae Studer. 
Gen. Nicella Gray. 
Nicella carinata Nutting. 
Syn. bei ToEPLiTz, 1929, p. 359. 361. 
Tuomson & DEAN, 1931, p. 210, pl. II, fig. 5, 6. 
Strasny, 19404, Im Druck. 
1 Exemplar, no. 311. 
120 mm hoch, 110 mm ebret, ohne Fussplatte, besetzt mit 
einer Pteria. 
Die Art ist bisher nur im Gt aastachen Archipel nachgewiesen. 


Nicella granifera (Kolliker). 
(Taf. XIM, Fig. 677. 


Syn. bei ToEPLITz, 1929, p 359. 
Stiasny, 1940¢, Im Druck. 


2 Exemplare, no. 299. 
190 mm hoch, 120 mm breit, ohne Fussplatte 
120 99 3) 5D bP) bb) >) 9? 


In einer Ebene sympodial verzweigt. Die Exemplare sind 
ungemein zart und briichig, viele Seiten- und Endzweige sind 
abgebrochen, wahrscheinlich war die Verzweigung sehr viel 


23 
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dichter. Die Diagnose von Torpiitrz und die Abbildung der 
Spicula von SrupeR der synonymen Verrucella guernei (pl. IX, 
‘Fig. 7-10) stimmen so gut, dass ich nicht zégere, die vorliegenden 
Stéckchen so zu bestimmen, obwohl die. Fundorte ganz ver- 
schieden sind. Nicella granifera kommt namlich vor an der 
Westkiiste Afrika’s und bei den Azoren, in grésserer Tiefe. Ich 
gebe fiir alle Falle eine Abbildung eines der beiden Stéckchen 
und Detailaufnahme der Kelche, da die Wachstumsform aus 
denjenigen der kleinen Bruchstiicke SrupERs (s.o.) kaum er- 
kennbar ist. Die Bestimmung als W. granifera hat nur Naherungs- 
wert. 

Nicella dichotoma (Gray). 

(Taf. XIV, Fig. 8,9, Textfig. D): 
Syn. bei Torpuitz, p. 358. 
1 Exemplar. 
360 mm hoch, 340 mm breit, ohne Fussplatte. 


Mehrminder in einer Ebene sympodial dicht verzweigt. Der 
Hauptstamm (ohne Rinde) gibt zwei Seitenaste ab, die nach 
beiden Seiten viele 
diinne Nebenaste ab- 
geben, die sich wieder 
verzweigen. Stamm 
und Hauptaste leicht 
abgeplattet. Gelegent- 
liche Anastomosenbil- 
dung. Oberflache mit 
feinen Langsfurchen 
und Rinnen. Calyces 
vorwiegend auf einer 
Seite des Stéckchens 

stehend, auf den 
Hauptasten meist sei- 
tenstandig, oft in deut- 
lichen Langsreihen an- 
geordnet, aufden End- 
zweigen gegen-oder 

Fig. D. Nicella dichotoma. (Gray). Spicula. wechselstandig, dich- 
ter stehend. 

Die Kelchwarzen sind halbkugelig, (Taf. XIV, Fig. 9) ca 1 mm ° 
hoch, mit kleiner runder Offnung. In basalen Teilen viele diinne 
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gleichlumige Langskanale, in den Endzweigen zwei breitere 
gegenstandige im Kranze der diinneren Kanalchen rings um 
die graugelbe Hornachse. Coenenchym zweischichtig. 

Spicula (Textfig. D): Aussenschicht mit massenhaften kleinen 
Doppelkugeln, alle mit gut ausgebildetem glattem Halse, auf 
den verdickten Teilen mit vielen kleinen runden Warzen be- 
setzt (a—d), 0.03-0.05 mm lang; in tieferen Lagen meist abge- 
stumpfte Doppelspindeln mit kurzem dicken, glattem Hals, 
sonst gleichmassig dicht mit kleinen, runden Warzen besetzt, 
die an den Polen etwas grésser werden kénnen (e, f, g); schwach 
bewarzte, schlanke Doppelspindeln oder Spindeln (h, 1), 
0.186—0.216 mm lang, gelblich oder durchsichtig. In den Calyces 
kleine, schwach bewarzte Spindeln oder Stabchen (k) oder 
Doppelsterne (j), 0.03 mm lang. 

Farbe des Stéckchens rétlichgelblich. 

Hauptmerkmale; beiderseitige Verzweigung, rauhe Ober- 
flache, einfarbig, sehr lange Doppelspindeln, Doppelkugeln mit 
langem, glatten Hals. 


Die Art wird in der Literatur oft erwahnt, sie ist von RIDLEY 
auch bei Mauritius nachgewiesen und doch méchte ich be- 
haupten, dass sie kaum mit Sicherheit erkennbar ist. Die alten 
Beschreibungen von Gray taugen gar nichts und wenn man die 
lange Liste der Synonyma bei Torpuirz nachsieht und die 
verschiedenen Abbildungen der Wachstumsform und Spicula mit 
einander vergleicht, kennt man sich erst recht nicht aus. Nach 
meiner Ansicht werden hier manche Arten als Synonyma be- 
trachtet, die ganz etwas anderes sind. So z.B. glaube ich mit 
ziemlicher Bestimmtheit annehmen zu k6énnen, dass die austra- 
lische WNicella laxa Whitelegge, WNicella dichotoma Thomson & 
Russel von den Solomon Inseln, Nicella coralloides Nutting aus 
dem Malayischen Archipel nicht synonym mit dichotoma Gray 
sind. KUKEeNTHAL scheint mir hier die Synonyma sehr will- 
kiirlich zusammengestellt zu haben und seine Schiilerin hat alle, 
statt sie sorgfaltig nachzupriifen, ganz einfach kritiklos tiber- 
nommen. Es ist dann wirklich schwer, eine gegebene Form 
richtig zu bestimmen. Ich gebe daher fiir alle Falle Abbil- 
dungen der Wachstumsform und der Spicula, um eine spatere 
Kontrolle zu erméglichen. 
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Gen. Ellisella Gray. 
Ellisella vaughani n. sp. 


(Taf. XIV, Fig. 10, 11, Textfig. E). 


1 Exemplar, no. 307. 
ca. 3/4 m hoch, ca. 5 mm dick. Fussplatte abgebrochen. 


Langer diinner unverzweigter leicht abgebogener Stock. Von 
einer ganz unregelmassig geformten, z.T. abgebrochenen Basis 
erhebt sich der cylin- 
drische Stamm, von 
dem nach allen Seiten 
3-4 mm hohe, vertikal 
auf die Oberflache 
stehende, 1-1} mm 
dicke Kelchréhren ab- 
gehen (Taf. XIV, Fig. 
11). Dieselben stehen 
2-3 mm weit von ein- 
ander entfernt und 
sind distalwarts etwas 
abgebogen, ihre Off- 
nung ist ganz klein. 

Die Oberflache 
des Coenenchyms er- 
scheint rauh_ infolge 
eines feinen Netzes 
von Langsriicken und 

Fig. E. Ellisella vaughani n. sp. Spicula. Furchen, die sich auch 

auf die Kelchréhren 
fortsetzen. In der basalen Halfte sind die Kelchréhrchen am 
langsten, etwa in der Mitte des Stéckchens werden sie viel 
niedriger und zu ganz flachen Warzen oder verschwinden z. T. 
ganzlich, nehmen weiter héher wieder normale Lange an, ver- 
schwinden dann wieder eine Strecke lang und sind dann gegen 
das freie Ende zu wieder ganz normal als cylindrische Réhrchen 
ausgebildet. Hier stehen sie dicht nebeneinander und sind gegen 
das freie Ende stark geneigt, aber nie angedriickt an die Ober- 
flache. Durch diese so verschiedene Ausbildungsweise der 
Calyces erscheint die ganze Kolonie als ein bald dickerer, bald 
diinnerer Stab. Das Coenenchym ist ziemlich dick. Spicula 
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(Textfig. E): Spindeln und Doppelkugeln, Kugeln. Die Warzen 
sind tiberall oval, selten rund, stets glatt, niedrig, erscheinen 
wie angepresst. Schlanke Spindeln oder Doppelspindeln (a, 3, 
c,d, e), 0.12-0.144 mm lang, Doppelkugeln mit kleinen (f) oder 
breiten, grossen glatten Warzen (g), 0.06-0.08 mm lang, Kugeln 
mit grossen Warzen (h), 0.03 mm breit. Alle durchsichtig. 

Kanalsystem wurde nicht untersucht, da nur ein einziges 
unverzweigtes Stiick vorliegt. 

Farbe: gelblichweiss. 

Wenn wir uns bei der Bestimmung an die Revision von 
Torp.itz halten — gegenwartig hat man ja keine andere Wahl — 
bleibt nichts anderes iibrig, als das vorliegende Stéckchen zum 
Genus Ellisella zu stellen, trotz des ganz abweichenden Baues 
der Calyces, da letztere die gleiche Bewaffnung zeigen wie das 
Coenenchym und das Coenenchym symmetrisch gebaute 
Doppelspindeln enthalt. Hier hat sie ihren Platz neben E. laevis 
von Australien, da dies die einzige unverzweigte Form ist. Unser 
Exemplar unterscheidet sich aber von ihr durch die viel grés- 
seren, rohrenf6rmig ausgebildeten Calyces und durch andere 
Formen der Spicula. Es erinnert stark an das von mir beschrie- 
bene und abgebildete Bruchstiick von ,, Funceella juncea?’’ aus 
dem Golf von Tadjoura, das aber Spicula vom Junceella-Typus 
hat (Strasny, 1940, taf. VII, Fig. 27). 

Diagnose; Unverzweigt. 3/, m hoher Stab, ca. 5 mm dick. 
Oberflache rauh mit einem Netzwerk von Langsfurchen und 
Rinnen, die auch auf die Calyces gehen. Calyces 3-4 mm hohe, 
1-14 mm dicke Réhrchen, die vertikal auf die Oberflache stehen 
oder distalwarts leicht abgebogen sind, 2-3 mm von einander 
entfernt. Stellenweise werden sie jedoch zu ganz flachen Warzen 
oder verschwinden ganzlich. Coenenchym ziemlich dick. Schlanke 
Spindeln oder Doppelspindeln mit runden oder ovalen, glatten 
Warzen; 0.12-0.14 mm lang;.Doppelkugeln, ebenso bewarzt, 
0.05-0.08 mm lang, Kugeln, 0.03 mm breit. Alle durchsichtig. 
Farbe des Stéckchens gelblichweiss. 

Fundort: Mauritius. 
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Fam. Primnoidae Studer, 
Gen, Caligorgia Gray. 
Caligorgia flabellum typica (Ehrenberg). 
Syn. bei KUKENTHAL, 1924, p. 271. 
1 Exemplar, no. 300. 
180 mm hoch, 160 mm breit, ohne Basis. 


Die Art ist im Indic und Pacific sehr verbreitet, von STUDER 
auch bei Mauritius nachgewiesen. 
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LAND AND FRESHWATER MOLLUSKS FROM 
THE SMALLER VENEZUELAN ISLANDS 


BY 
P. WAGENAAR HUMMELINCK. 


No reports have ever been published on the recent mollusk 
fauna of the Venezuelan Islands. In connection with a paper on 
the mollusks of Margarita by Mr. H. G. Ricuarps, in collabora- 
tion with the present author, shortly to be published in the 
Proceedings of the Academy of Natural Sciences of Philadel- 
phia, it may be of some use to give an account of the specimens 
which were collected on the smaller islands, East and West of 
Margarita, in the summer of 1936. 

As my visit to each of these islands varied from 1 hour to 
1 day, in the middle of the dry season, it is clear that no complete 
enumeration of the occurring species can be expected. 

The climate is very arid and may be compared with that of 
Curacao; only the summit of Tamarindo may have a rainfall 
of more than 700 mm a year, while large areas probably receive 
less than 350 mm. 

The vegetation is very scanty and consists mostly of scattered 
shrubs and cactuses; only the Testigos islands are more densely 
wooded. On the Isla Larga, Cayo de Agua (Los Roques) and 
Ave de Barlovento (Las Aves), which only possess beach-vegeta- 
tion, no mollusks could be found. La Sola and Centinela are 
bare rocks, devoid of all plant life. 

The total number of permanent residents may be estimated 
at 380, chiefly confined to Gran Roque (320), Morro de la 
Iguana (47) and Blanquilla (8). Most of the islands however, 
are occasionally visited by fisherman, egg-collectors and goat- 
hunters. 


LOCALITIES 
Los Testigos 


Stat. 157-158. Morro de la Iguana, ?/; km?*, granitic rocks, rather dense 
growth of shrubs. 


Stat. 159. Chiwo, !/;) km?, granitic rocks, considerable growth of shrubs. 
Stat. 160. Angoletta, 1/199) km®, porphyrites, considerable growth of 
shrubs. 


Stat. 162-163. Tamarindo, 2} km®, granitic rocks, considerable growth of 
shrubs and small trees. 


Stat. 165. Isla de Conejo, 1/, km*, porphyrite, scattered shrubs. 
Los Frailes 
Stat. 168. La Pecha, 1/, km*, porphyrites, considerable growth of low’ 


shrubs. 
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Los Hermanos 


Stat. 169. Morro Fondeadero, !/,km?, chiefly amphibolites, some shrubs. 
Stat. 170. Morro Pando, 2 km2, diorite, scattered shrubs. 
Blanquilla 
Stat. 171-172. Blanquilla, 45 km2, diorites and limestone, scattered shrubs. 
Tortuga 
Stat. 173. Tortuga, 140 km?, limestone, shrubs and scattered small trees. 
Orchila 
Stat. 174-175. Huespen, 25 km?, granitic rocks and limestone, few scattered 
shrubs. 
Los Roques 
Stat. 41-42. Gran Roque, 11/,; km*, stagnant water, permanent, abt. 
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SPECIES 
Helicinidae. Alcadia dysoni (Pfeiffer). Los Testigos, St. 157, 159, 162. 


Amnicolidae. Potamopyrgus parvulus (Guilding). 


Pupillidae.  Gastrocopta barbadensis (Pfeiffer). 
Gastrocopta iheringi (Suter). 
Gastrocopta octonaria (Pilsbry). 
Pupoides marginatus (Say). 

Succineidae. Succinea spec. 

Subulinidae. Lamellaxis micra (Orbigny). 


Synopeas beckianum (Pfeiffer). 


Subulina octona (Bruguiére). 


Los Roques, St. 41, 42. 
Orchila, St. 175. 

Los Testigos, St. 157, 158, 162. 
Los Frailes, St. 168. / 
Los Hermanos, St. 169, 170. 
Blanquilla, St. 171, 172, 
172A, 172B. Orchila, St. 174. 
Blanquilla, St. 171. Tortuga, 
St. 173. Orchila, St. 175; 
Los Testigos, St. 159, 160. 
Los Hermanos, St. 169. Blan- 
quilla, St. 171. 

Los Testigos, St. 158, 163B, 
165. 

Los Testigos, St. 159, 162. 
Blanquilla, St. 171. 

Los Testigos, St. 162, 163A. 
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Oleacinidae. Spiraxis blandi (Crosse). Los Roques, teste CROSSE. 
Bulimulidae. Drymaeus multilineatus (Say). Los Testigos, St. 162. 
Drymaeus virgulatus (Férussac). Los Testigos, St. 162. Blan- 
quilla, St. 171. 
Urocoptidae. Microceramus bonairensis (Smith). Blanquilla, St. 171. Tortuga. 


St. 173. 
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The distribution of Gastrocopta octonarta, Microceramus bonairensis, 
Gastrocopta iheringt and Drymaeus multilineatus shows a noticeable 
relation between the fauna of Los Hermanos, Blanquilla, 
Tortuga and Orchila and that of Bonaire, Curagao and Aruba. 
The mollusk fauna of Margarita, Los Frailes and Los Testigos 
show no positive differences to that of the adjacent continent. 


1) The distribution of Gastrocopta octonaria, Spiraxis blandi and Microceramus 
bonairensis is confined to the indicated localities. 

*) According to Crossr, J. Conch. Paris 1874, p. 66; not found by the 
author. The single specimen on which this species is based appears to have 
close Jamaican relatives, but also a noticeable similarity with Pseudosubulina 
decussata H. B. Baker from the South American mainland may be observed: 

3) Clearly introduced by human agency. 


COMPTES RENDUS DE LA SOCIETE NEERLANDAISE 
DE ZOOLOGIE — 1939 


Séance du 28 janvier 1939 4 Amsterdam 
B. J. Krijcsman, (Utrecht). Neuere Ergebnisse der elektrophy- 
siologischen Nervenforschung. 
Va paraitre comme publication dans ce journal. 


Séance du 4 mars 1939 a Leyde 

1. Symposium. Die Rolle der Golgi-K6rper bei der Bildung 

von Zellprodukten. 

a. G. C. Hirscu, (Utrecht). Die Phasentheorie der Golgi- 

Korper. 

Es sind in den letzten 12 Jahren in meinem Laboratorium 
Untersuchungen verrichtet worden tiber die Frage: auf welche 
Weise entstehen spezifische Zellprodukte in tierischen Zellen? 
Wir haben uns zunachst beschrankt auf die Untersuchung von 
Zellen, welche ihre spezifischen Produkte aufstapeln in einer 
mikroskopisch erkennbaren Form. Es wurde untersucht die 
Restitution der Eiweisstrager von Enzymen in der Mitteldarm- 
driise von Astacus (JAcoBs), im Pankreas (Hirscu, Ries, JARVI) 
und im Darm von Ascaris (HirscH und BRETSCHNEIDER)} 
weiterhin die Restitution spezifischer Eiweisskérper in den 
schleimbildenden Zellen der Speicheldriisen (JARv1). Alle diese 
Zellen restituieren das spezifische Produkt, stapeln es in mikros- 
‘kopisch erkennbarer Form von Granula, welche aus Proteinen 
aufgebaut sind, und stossen es auf einen spezifischen Reiz hin 
wieder aus. Zweitens wurde die Entstehung von Eiweiss und 
Fett im Dotter von Eiern untersucht und zwar von dem Huhn 
(SLurreR) und von Ascaris (". D. BRoEK). Die Frage, welche 
uns allgemein leitete, war diese: welchen Anteil nehmen die 
mikroskopisch erkennbaren Strukturen an dem Aufbau der 
spezifischen Produkte dieser Zellen? 

Die Methode der Untersuchung bestand erstens in der Be- 
obachtung der lebenden oder iiberlebenden einzelnen Zellen 
wahrend der verschiedenen Phasen der Restitution des spezifi- 
schen Produktes; zweitens in einer Stufenuntersuchung: hierbei 
werden die Zellen zu bestimmten Zeiten nach Setzung eines 
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Reizes oder nach dem Beginn einer bestimmten Arbeitszeit stu- 
fenweis fixiert; die fixierten Praparate werden verglichen und 
(wenn moglich) quantitativ hinsichtlich der Entstehung des 
Produktes behandelt. 

Das Gemeinschaftliche der Ergebnisse kann nun kurz in der 
folgenden Weise zusammengefasst werden: Im Anfang der 
Restitution nimmt eine Zelle aus ihrer Umgebung bestimmte 
Stoffe auf, welche fiir den Aufbau der spezifischen Produkte not- 
wendig sind. Die Zellmembran kann wahrend dieser ,,Koop- 
tation” in ihrer Durchlassigkeit gegeniiber einem bestimmten 
Stoffe wechseln (Pankreas). Bei dem Aufbau eines spezifischen 
Eiweiss- oder Fettproduktes spielen offenbar zwei Zellstrukturen 
eine wichtige Rolle: die Mitochondrien und die Golgi-K6rper. 

Die Rolle der Mitochondrien ist in vieler Hinsicht noch 
problematisch. Man kann jedoch an der lebenden Zelle und an 
fixierten Vergleichspraparaten beobachten, dass die Mitochon- 
drien im Beginn der Restitutionszeit der Zelle erstens in ihrer 
Form sich verandern: aus langlichen feinen Staben werden 
haufig kiirzere und dickere Stabe oder es bilden sich Kérnchen 
aus der Mitochondriensubstanz selbst. Zweitens konnte, be- 
sonders an lebenden Zellen, beobachtet werden, dass sich an 
der Oberflache der Mitochondrien kleine Granula formen, wel- 
che sich allmahlich von diesem Mutterboden losmachen und 
sich in das Golgi-Feld begeben. Die Substanz der Mitochondrien 
nimmt also im Anfang der Restitution irgendwie Teil am 
Aufbau neuer Stoffe; wie diese Teilnahme sich chemisch voll- 
zieht, ist noch nicht bekannt. 

Die Golgi-Korper bilden den eigentlichen Fabrikationsort 
der hier in Frage stehenden Eiweiss- und Fettkérper. Die Phasen- 
theorie der Golgi-Substanz sagt nun das Folgende aus: die Golgi- 
Substanz durchlauft wahrend der Produktion dieser spezifischen 
Produkte eine bestimmte Reihe von Perioden, welche zu einer 
Arbeitsphase zusammengefasst sind. Die erste Periode ist die 
Praesubstanz: eine mit Metallen durchimpragnierbare und 
mikroskopisch homogen erscheinende Substanz, aus welcher sich 
allmahlich die Golgi-Systeme bilden. Diese zweite Periode 
entsteht dadurch, dass im Inneren der Praesubstanz sich kleine 
Vakuolen bilden, welche je langer je grésser werden. Im Anfang 
ist der Inhalt dieser Vakuolen noch durchscheinend hell; er wird 
allmahlich dunkler, wahrend die Vakuolen anwachsen. Durch 
eine Zusammenarbeit der Vakuole (welche Golgi-Internum ge- 


NEERLANDAISE DE ZOOLOGIE — 1939 357 


nannt wird) mit bestimmten Teilen der urspriinglichen Praesub- 
stanz, welche als Kugelschale die Vakuole umgibt und Golgi- 
Externum genannt wird, entsteht ein Golgi-System. Allmah- 
lich verschwindet das urspriingliche Golgi-Externum je langer je 
mehr, wahrend das Golgi-Internum an Inhalt immer dichter wird 
und an Grésse zunimmt. Das Schicksal des Golgi-Externums ist 
verschieden: es kann ganzlich verschwinden oder auch nach 
Loslésung vom Golgi-Internum neue Praesubstanz bilden. 

Die letzte Periode einer Golgi-Phase ist das Produkt, 
welches aus dem Golgi-Internum entstanden ist und ohne Golgi- 
Externum im Protoplasma liegt. Als Produkte der Golgi-Kérper 
sind bisher nur sehr verschiedene Proteine, Fette und Lipoide 
bekannt; Kohlehydrate werden offenbar nicht durch Golgi- 
Korper gebildet. 

Bei der Bildung des spezifischen Stoffes in den Golgi-Interna 
spielt das Vitamin C eine Rolle: es wird allein hier aufge- 
stapelt und verbraucht; wird dagegen zuviel Vitamin C der 
Zelle angeboten, so kann das Vitamin C auch im Plasma in 
Form von kleinen Kérnchen kondensiert werden; dies ist offen- 
bar eine Kondensierung und keine Adsorption. Ein chemischer 
Verbrauch des Vitamin C im Plasma wurde dagegen nicht 
beobachtet. 


b. G.L.Ruinxet, (Utrecht). Die Restitution der Eiweisskorper 
zum Zwecke des Nestbaues in der Niere des mannlichen 
Stichlings. 

Es ist seit langerer Zeit bekannt, dass die Eiweisstoffe zum 
Nestbau durch das Mannchen des Stichlings in den Tubuli der 
Niere erzeugt werden; die Glomeruli nehmen hieran keinen 
Anteil. Bei meiner Untersuchung wurde zunachst ein Wachs- 
plattenmodell eines Nephrons engefertigt, um ein naturgetreues 
Bild der anatomischen Verhaltnisse zu erhalten. Hierbei ergab 
sich, dass keine grundsatzlichen Unterschiede zwischen der Niere 
von Gasterosteus-aculeatus und G. pungitius bestehen. Die Tiere 
wurden wahrend des Winterstadiums, in welchem die Restitution 
der Proteine in den Nierentubuli ruht, in Aquarien gebracht 
und Tag und Nacht einer bestimmten Menge Kunstlicht unter- 
worfen; hierdurch entwickelte sich der Geschlechtszyklus schnell. 
Die Nieren wurden in einer Stufenuntersuchung nach Setzung 
des Lichtreizes untersucht. Von jeder Niere wurde ein Teil auf 
Golgi-Kérper, der andere auf Mitochondrien behandelt. 
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Es ergab sich, dass die Niere wahrend des Herbstes und des 
Winters sich in einem Ruhestadium befindet, aus welchem sie 
friihzeitig im Friihling wbergeht zu einer schnellen Restitution 
der Eiweisstoffe in Abschnitten der Tubuli. Der Restitutions- 
prozess spielt sich in einem Nephron so ab, dass der Aufbau der 
Proteine in einer bestimmten Weise iiber den Abschnitt hinlauft. 
Die Eiweisskérper werden als Produkt gebildet in Form von 
Granula. Der Aufbau dieser Granula ist ein kettenformiger Pro- 
zess, welcher den folgenden Verlauf nimmt: 1. die urspriinglich 
langlichen Mitochondrien zeigen rundliche Verdickungen und 
fallen allmahlich in Kérnchen auseinander. Aus diesen Kérnchen 
entsteht die Praesubstanz der Golgi-Kérper, welche durch- 
impragnierbar mit OsO, ist, wahrend die Mitochondrien es 
vorher nicht waren. Diese Praesubstanz kann sich durch 
Wachstum und Durchschniirung stark vermehren. Aus ihr 
entstehen durch eine innere Vakuolenbildung die Golgi-Systeme. 
Das Golgi-Externum nimmt je langer je mehr in Menge ab, das 
Golgi-Internum nimmt an Grosse und an Dichtigkeit der inneren 
Substanz immermehr zu. Schliesslich bleibt als Endprodukt der 
Golgi-Interna das Eiweiss-Granulum ibrig. 

Diese Produkte werden schliesslich verfliissigt und extruiert. 
Ob auch wahrend dieser Extrusion noch neue Produkte resti- 
tuiert werden, konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden; 
doch scheint es mir sehr wahrscheinlich, dass wahrend einer 
Sexualperiode die eiweissaufbauende Tatigkeit der Nierenzellen 
noch einmal als Golgi-Phase ablauft; hierauf gehen die Zellen-in 
eine rein exkretorische Periode tiber, um in der niachsten 
Sexualperiode wieder neue Eiweisskérper aufzubauen. 


c. (C. J. H. vAN DEN Broek (Utrecht). Die Rolle der Golgi- 
KGrper bei den jiingsten Stadien der Ovogenese bei Ascaris 
lumbriocoides. 

Im Gegensatz zu der bisherigen Meinung konnte ich zunachst 
durch Messungen und Beobachtung der Zellkerne feststellen, 
dass die jiingsten Stadien in der Eientwicklung von Ascaris nicht 
einfach durch eine einzige Keimzone und dann durch eine 
Wachstumszone laufen, sondern dass hier ein feinerer Arbeits- 
rhythmus zu beobachten ist: eine erste kurze Vermehrungs- 
periode — das gewohnliche Keimlager — geht iiber in eine 
vegetative Periode, in der die Determination zur Eizelle oder 
Wandzelle stattfindet. Diese geht wiederum in eine zweite Ver- 
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mehrungsperiode iiber, und diese schliesslich in eine zweite 
vegetative Periode: die Wachstumsperiode. 

In diesen jiingsten Stadien vollziehen sich nun drei verschie- 
dene Golgi-Phasen, welche sich gewissermassen dachziegel- 
formig tiberdecken und wobei jede Phase aus den Perioden 
Praesubstanz, Golgi-Systemen und Produkten zusammengesetzt 
ist. Jede dieser drei Golgi-Phasen hat ihren Héhepunkt zu ver- 
schiedenen Zeiten und zwar genau zusammentreffend mit dem 
Auftreten einer vegetativen Periode. Jede Golgi-Phase besitzt 
eine bestimmte und von den anderen Phasen verschiedene 
Struktur, eine andere Wachstumsweise und auch ein anderes 
Produkt: das Produkt der ersten und dritten Phase besteht 
vermutlich aus Proteinen; das Produkt der zweiten Golgi-Phase 
sicher aus Fett. Wir miissen uns die Bildung dieser spezifischen 
Produkte mit Hilfe der Golgi-Kérper angepasst denken an die 
physiologischen Bediirfnisse der Zelle wahrend der rhythmisch 
auftretenden vegetativen Perioden. Eine solche Auffassung wird 
besonders deutlich bei der zweiten Golgi-Phase: hier findet ein 
Umsatz von ungesattigten in gesattigte Fettsauren statt, Hand 
in Hand mit einer Entmischung. Diese Fette werden als Dotter- 
fette in der Eizelle aufgestapelt. Ausgehend von der taglichen 
Eiproduktion konnte ich berechnen, dass fiir diese zweite Golgi- 
Phase etwa 8-10 Stunden benotigt werden. 

Weil wir hier in derselben Zelle drei ganz verschiedene 
Gebilde finden, welche jedoch alle den Namen Golgi-Korper 
verdienen, so glaube ich, dass die Bezeichnung Golgi-Kérper 
aufgefasst werden muss als ein Sammelbegriff fiir chemische und 
physikalische Prozesse, bei denen aus mikroskopisch scheinbar 
gleichartigen, doch in Wirklichkeit spezifisch gebauten Sub- 
stanzen sehr verschiedene Produkte entstehen kénnen. 


d. N. van TiEt (Utrecht). Die Adsorption von Metallen und 
von Vitamin C an die Golgi-K6rper in den Darmzellen von 
Ascaris. 

Bekannt ist bisher das adsorptive Vermodgen der Golgi- 
Korper bei Ascaris hinsichtlich Osmium, Silber und Eisenzucker 
(Hirscu und BRETSCHNEIDER). Die Adsorption von Eisen wurde 
nun weiter untersucht mit einer vereinfachten Technik, wobei 
der auspraparierte tiberlebende Darm in eine Auflésung von 
Eisenzucker gelegt wurde. Schon nach 4 Minuten war die 
Eisenreaktion der Golgi-Kérper nach TARTAKOWwsKyY positiv. 
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Versuche, bei denen eine geschlossene Darmschlinge in die 
Auflésung von Eisenzucker gehangen wurde, zeigen, dass auch 
durch die dicke Basalmembran das Eisen aufgenommen werden 
kann. 

Da Ejisenzucker selbst keine Eisenreaktion gibt, so muss der 
Eisenzucker in der Zelle abgebrochen werden. Dies geschieht 
nicht durch Enzyme, da die Adsorption von Eisen auch gliickte 
bei 60° CG und nach Fixation in 100°, Alkohol. Wohl war in 
diesen Fallen die Adsorption nicht mehr so deutlich wie nor- 
maliter; dies kann aber erklart werden durch eine Ausflockung 
von Ejiweiss im Plasma, wobei der Transport in der Zelle 
erschwert wird. Die Abspaltung der Eisenionen ist jedenfalls 
moglich durch die bei der TARTAKOwsky-Reaktion gebrauchten 
(NH,).5 und HCl. 

Die Golgi-Kérper zeigen auch eine Adsorption fiir freie 
Eisen-, Kupfer- und Goldionen, welche alle drei in Form von 
Salzlésungen den Zellen angeboten wurden. Teilweise wurde 
das Eisen auch an dem Fussplasma der Darmzelle adsorbiert. 
Adsorptionsfahigkeit ist also demnach eine allgemeine Eigen- 
schaft der Golgi-Korper und spielt sicher eine wichtige Rolle 
beim normalen Stoffwechsel. 

Hierbei spielt z.B. Vitamin C (Askorbinsaure) eine wichtige 
Rolle. Die meisten Untersuchungen iiber Vitamin C wurden 
bisher getan an den Zellen der Saugetiere; hier sind die Golgi- 
Systeme meist klein und durch ihr Entstehen aus langlichen 
Praesubstanzen oft stark zusammenhangend; dadurch ist das 
Golgi-Feld uniibersichtlich. In den Darmzellen von Ascaris 
dagegen liegen die Golgi-Kérper einzeln und sind im Golgi- 
Felde weit verbreitet. Deshalb wurde gerade Ascaris zur Unter- 
suchung des Verhaltens von Vitamin C gebraucht. 

Ohne Hinzufiigung von Askorbinsaure zeigten die Golgi- 
Korper in den Darmzellen nur in einigen Fallen kleine schwarze 
Granula; diese kamen nur in geringer Anzahl an ihrer Ober- 
flache vor. Folgende Faktoren spielen bei der Adsorption eine 
Rolle: 1. ob Hungertiere oder frische Tiere aus dem Darm; 
2. die verschiedenen Stadien der Entwicklung der Golgi-Sub- 
stanz; 3. verschiedene Zeiten nach Aufnahme des Vitamin CG; 
4. die Stelle des Darmes, an welcher resorbiert wird; 5. der - 
Aktivitatszustand der Zelle. 

Bei frischen Tieren fand ich das Vitamin C als Granula in 
der Resorptionszone; es wurde jedoch, ebenso wie die Metall- 
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salze, auch durch die Basalmembran aufgenommen. Auch wurde 
das Vitamin C im Plasma gefunden. Besonders reichlich wird 
es adsorbiert an die Golgi-Kérper und zwar in verschiedenen 
Formen: a. als kleine K6rnchen an der Oberflache der Golgi- 
Korper, 6. als feinste Granula ziemlich gleichmassig im ganzen 
Golgi-Korper verteilt, c. ganz die Golgi-Kérper durchimprag- 
nierend und schliesslich, d. in einem Feld von Granula dicht 
um ein Golgi-System herum, das dann selbst nicht oder wohl 
impragniert erschien. Ich erhielt aus den bisherigen Versuchen 
nur einen vorlaufigen Eindruck eines Prozesses, den man fol- 
gendermassen charakterisieren kann: wahrscheinlich vollzieht 
sich eine immer starkere Durchtrankung der Golgi-Kérper mit 
dem Vitamin C; ob auch eine Emission von Vitamin C in das 
Plasma stattfindet, wie Tonutti es beschreibt, ist noch nicht 
sicher. . 

Bei Tieren, die gehungert hatten, sieht man ein anderes Bild: 
hier finden sich mit Vitamin C durchimpragnierte Kappen und 
Ringe (Golgi-Externa) rund um die Golgi-Kérper; zweitens 
K6rper, welche im Internum und im Externum durchimprag- 
niert sind. 

Die Produkte der Golgi-K6rper stapeln Vitamin C nicht mehr. 


2. G. BARENDRECHT (Amsterdam). Sur lintestin postérieur 
curieux d’une larve de Diptére (Contarinia torquens de M.) 
Va paraitre comme publication dans ce journal. 


Séance du 17 mai 1939 a Groningue 
1. E. J. Suyper (Utrecht). Uber das Blutgefassystem und das 
Blut der Cetaceen. 

Man hat haufig angenommen, dass das Blutgefassystem der 
Cetaceen von der tauchenden Lebensweise sehr stark beansprucht 
werden sollte. Das relative Gewicht und die Form des Herzens, 
die Zahl der Trabeculae carneae in den Ventrikeln und die 
Ausdehnung des Windkesselabschnitts der Arterien weisen 
dagegen darauf hin, dass das Herz der kleinen Zahnwalen nicht 
starker und das Herz der grossen Cetaceen sogar viel weniger 
beansprucht wird, als das der Landsaugetiere. Dies steht wahr- 
scheinlich mit dem sehr niedrigen Grundstoffwechsel der grossen 
Cetaceen im Zusammenhang. Im mikroskopischen Praparat 
zeigte die Schilddriise von Phocaena dagegen ein ausserst aktives 
Bild, etwa wie die Winterschilddriise mancher Vogel und 
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Saugetiere. Vielleicht haben diese Tiere einen ziemlich hohen 
Grundstoffwechsel. 

Die Gefassplexus der Cetaceen wurden mikroskopisch unter- 
sucht. Die Plexusarterien gehéren alle zum muskuldsen Typus. 
Vergleicht man das Tauchen der Cetaceen mit einem Valsalva- 
Experiment, so ware daraus zu schliessen, dass die Plexus wahr- 
scheinlich die Aufgabe haben, die sehr grossen und schnellen 
Schwankungen des Blutdrucks beim Tauchen und Auftauchen 
herabzusetzen. 

Die Gesamtmenge des Blutes, der Hamoglobingehalt und die 
Zahl der Erythrocyten stimmen bei den grossen Cetaceen 
ungefahr mit den Verhaltnissen bei den Landsaugetieren iiberein. 
Bei den Odontoceti sind die Zahlen viel héher. Weil das relative 
Milzgewicht sehr gering ist, findet eine intensive Erythrophago- 
cytose in den Lymphknoten der kleinen Odontoceti statt, und 
zwar hauptsachlich durch die eosinophil granulierten Zellen, 
Histiocyten und Reticulumzellen. 

Die Anpassungserscheinungen des Blutgefassystems und des 
Blutes der Cetaceen werden in ihrer Ausbildung in erster Linie 
von der absoluten Grésse der Tiere (Grundstoffwechsel) beein- 
flusst; die Tiefe des Tauchens spielt nur eine untergeordnete Rolle. 


2. Mlle M. M. M. Brorxema (Groningen). Sur l’influence de 
la température et de la salinité sur la crevette. (Crangon 
vulgaris L.). 


3. E. H. Hazetnorr (Groningen) (zugleich im Namen von 
Herrn L. vAn Dam). Uber die Ausnutzung des Sauerstoffs 
bei verschiedenen Wassertieren. 

Bei vielen Wiirmern, Krebsen, Schnecken, Tintenfischen und 
Fischen ist der Sauerstoffgehalt des Exspirationswassers sehr viel 
niedriger als der des Inspirationswassers; die Sauerstoffausnut- 
zung betrug hier im Mittel 53%, in einigen Fallen sogar mehr 
als 80%. Diese Tiere pumpen offenbar nicht mehr Wasser an 
den Kiemen entlang, als fiir eine ausreichende Versorgung mit 
Sauerstoff notwendig ist. 

Ganz anders verhalten sich die Partikelfresser (Schwaimme, 
Aszidien und Muscheln): die Ausnutzung betrug hier im Mittel 
nur 13%, in einigen Fallen sogar nur 2%. Der Nahrungserwerb 
erfordert hier die Verarbeitung einer sehr viel grészeren Wasser-. 
menge, als fiir die Sauerstoffversorgung notwendig sein wiirde. 
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Bei einigen nicht-Partikelfressern (Calappa granulata, Octopus 
vulgaris, einigen Fischen) blieb die prozentuale Sauerstoffaus- 
nutzung auch im sauerstoffarmen Wasser sehr hoch; es ist klar, 
dass die Kiemen dieser Tierarten einen ganz ausgezeichneten 
Diffusionsapparat darstellen miissen. Fiir die Teleosteerkie- 
men gilt: 

1. dass Blut- und Wasserstr6mung in und an den Kiemen- 
blattchen zweiter Ordnung entlang entgegengesetzt gerichtet 
sind (Gegenstromprinzip); 

2. dass es keine einzige weite Verbindung zwischen dem 
In- und Exspirationsraum gibt; und 

3. dass die Wasserstr6mung an den Kiemen entlang nicht 
intermittierend, sondern kontinuierlich ist. 


4. E.H.Haze.uorr (Groningen). Uber die Wasserstromungen 

in der KiemenhGhle von Cancer pagurus. 

Da auch die Brachyura eine hohe Sauerstoffausnutzung haben, 
liegt es auf der Hand, einmal nachzupriifen, ob auch hier das 
Gegenstromprinzip verwirklicht ist und weiter, ob auch bei 
diesen Tieren keine einzige weite Verbindung zwischen In- 
und Exspirationsraum vorkommt. Es erwies sich, dass Beides 
zutrifft. 

Um die natiirlichen Lagerungsverh4ltnisse der Kiemen in der 
Kiemenhohle einwandfrei festzustellen, wurden 1 bis 2 cm dicke 
,»,Gefrierschnitte” angefertigt, die noch im gefrorenen Zustand 
untersucht wurden. — Uberraschend zweckmassige Strukturen 
fanden sich basal an der Lateralseite der Kiemen, wo ein 
geniigender Abschluss des Exspirationsraumes erreicht werden 
musste, ohne dass die Ventilation der daselbst vorkommenden 
Kiemenblattchen beeintrachtigt wurde. — Gleichartige Struk- 
turen wurden auch bei einer grossen Zahl weiterer Brachyuren- 
arten aufgefunden. 


Séance du 21 octobre 1939 a Utrecht. 
1. H.C. Repexe et A. pen Dutx Jr. Sur les Ostracodes de la 
faune néerlandaise. 
Vient de paraitre comme publication dans ce journal. 


2. S. Dyxceraar (Groningen). Neue Untersuchungen tiber die 
Physiologie der Hautsinnesorgane bei Fischen (mit Film). 
Vom Temperatursinn der Fische war bisher nur sehr wenig 
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bekannt. Durch Dressurversuche konnte festgestellt werden, dass 
Elritzen und andere Fische Temperaturschwankungen um 
maximal 1°C gut wahrzunehmen vermégen; die untere 
Schwelle des Temperatursinnes liegt bei 0,05° C. Sowohl Er- 
warmung als Abkihlung werden wahrgenommen und zwar 
— wie aus Differenzdressuren hervorgeht — als zwei qualitativ 
verschiedene Sinneseindriicke. Wie beim Menschen kénnen wir 
also auch beim Fisch Warme- und KaAltesinn unterscheiden, 
wobei die Frage, ob diesen beiden Sinnen auch zwei (anatomisch 
differente) Sinnesorgane entsprechen einstweilen offen bleibt. 
Der auf Grund neuerer Ergebnisse bei der Aktionsstromableitung 
vom Seitennerven gezogene Schluss, die Seitenlinie sei an der 
Temperaturwahrnehmung beteiligt, ist unrichtig: sowohl der 
Warme- als der Ka4ltesinn haben ihren Sitz ausschliesslich in 
sensiblen Spinalnervenendigungen in der Haut. Bei iibermassiger 
Warmereizung tritt Temperaturschmerz auf. 

Im Anschluss an den Vortrag gelangte ein im Zoologischen 
Institut der Universitat Groningen aufgenommener Film iiber 
die Funktion verschiedener MHautsinnesorgane (Seitenlinie, 
Tastsinn, Geschmackssinn, Temperatursinn) der Fische zur 
Vorfiihrung. 


3. L. Tinpercen (Den Helder). Versuche iiber die Regulie- 
rung der Magensaftabsonderung bei Rana esculenta L. 

Ziel der Versuche war einen Beitrag zu liefern zur ver- 
gleichenden Physiologie der Regulierung der Magensaftabson- 
derung bei den niederen Vertebraten. 

Die Problemstellung geschah mit Hilfe der Ergebnisse an 
hdheren Vertebraten. Hier fand man eine Stimulierung der 
Magensaftsekretion auf Sinnesreize, welche vor und wahrend der 
Nahrungsaufnahme im Kopf perzipiert werden (,,erste Phase’’) 
sowie auf chemische und mechanische Reize, die auf ungeklarte 
Weise im Magen (,,zweite Phase’’) oder im zwélffingerigen Darm 
(,,dritte Phase’) empfangen werden (vergl. Bankrns Zusammen- 
fassung 1928). 

Bei Rana esculenta L. untersuchte ich die Wirkung dieser Reize 
auf die Pepsinabsonderung im Oesophagus. Ich folgte nicht der 
gebrauchlichen Fistelmethode, sondern gewann den Oesopha- 
gussaft im intakten Tiere mittels einer Modifikation der alten 
Réaumurschen Technik. Schwammstiickchen wurden in den 
Oecsophagus-Magenraum gebracht, danach herausgezogen und 
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auf ihren Pepsingehalt analysiert. Aus Kontrollversuchen ging 
hervor, dass die Methode quantitativ verwendbare Resultate 
lieferte. 

Zu den Versuchen wurden nur Tiere mit leerem Magen 
gewahlt. Jedes Tier empfing einmal den zu untersuchenden Reiz 
und wurde einmal als Kontrolle verwendet. 

Das Vorkommen einer ersten Phase konnte weder bei Anbie- 
tung der optischen Reize, die von der Beute ausgesandt werden, 
noch bei Anbietung von Geschmacksreizen, noch bei Anbietung 
samtlicher Reize des Fangens und Verschlingens einer Beute 
festgestellt werden. Im Einklang hiermit steht FrrepMANs (J. 
cell. comp. Physiol. 5, 83 und 10, 37). Beobachtung, dass elek- 
trische Reizung des Nervus vagus keine Magensaftabsonderung 
hervorruft, des Nervus splanchnicus aber wohl. 

Was die zweite und dritte Phase anbelangt, ein Einfluss 
chemischer Reize, die entweder im Oesophagus und Magen 
oder im Duodenum perzipiert werden, wurde gleichfalls nicht 
gefunden. Sehr ausgepragt war aber der stimulierende Einfluss 
von mechanischer Reizung der Oesophagus- und Magenwand. 
Diese Erscheinung war FRIEDMAN auch bekannt; er untersuchte. 
den Mechanismus der Reizung und schloss auf einen spinalen 
Reflex. 


Séance du 25 Novembre 1939 a Leyde. 

1. C.O.vAN REGTEREN ALTENA (Amsterdam). Sur quelques 
réprésentants récents et fossiles du genre Cerithidea (Gastéro- 
podes) des Indes Orientales. 

Voir Zool. Meded. ou Temminckia 1940 et Leidsche Geol. 
Meded. XII, 1940. 


2. H. J. Jorpan (Utrecht). Structure colloidale et fonction du 
muscle lisse. 
Voir H. J. Jorpan, Z. f. mikr.-anat. Forschung 45, 46 (1939); 
H. J. Jorpan & P. J. Kipp, Proc. Kon. Akad. v. Wetensch., 
Amsterdam 42, 849 (1939). 


3. D. Drespen Jr. (Utrecht). Pharynx regeneration in Poly- 

celis nigra. 

Among the Triclads, Polycelis nigra has been scarcely investi- 
gated on its capability of regeneration, contrary to most Plana- 
rian species. With this rather new object the regeneration of one 
definite organ, the pharynx, has recently been studied. 
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To this purpose the development of isolated posterior halves 
was watched. Furthermore the way in which the wound (caused 
by the transversal fission) closed was paid attention to. 

This appeared to correspond entirely with what STEINMANN 
found in Planaria: 

1. Closure by muscular contraction waves. 

2. Provisional closure by secretion of mucus (and paren- 
chyma cells). 

3. Definitive closure, by the skin. 

It was found that the pharynx regenerated “‘as soon as pos- 
sible”, at the cost of e.g. the copulation organs. 

The former mouth and pharynx sheath remained completely 
intact. Within about 14 days the regeneration of the pharynx 
was finished and its tissues differentiated soon thereafter. 

The presence of pigment in the centre of the regeneration 
bud points to the migration of regeneration cells from other 
places to this bud, dragging along with them the subcutaneous 
pigment. 

Finally it was possible to distinguish two phases in the process: 

1. The regeneration phase, during which the formation of 
new organs and tissues is the most important process. 

2. The morphallaxis phase, during which the remoulding of 
the old organs and tissues is of chief importance. 


4. G. Sriasny (Leiden). Kurze Mitteilung iiber Rindenkoral- 

len (Gorgonarien). 

Es gibt zwei Hauptverbreitungszentra von Rindenkorallen, 
das eine im Malayischen Archipel, das andere in Westindien. 
Nach der Auffassung KUKENTHAL’s ist die Verbreitung der Gorgo- 
narien ausgegangen vom Malayischen Archipel und sind viele 
Arten auf langen Wanderwegen, selbst itber das Kap der Guten 
Hoffnung, nach Westindien gelangt. Der Vortragende kann sich 
dieser Anschauung nicht anschliessen und halt Wanderungen 
in einem derartigen Ausmasse fiir unannehmbar. Nach seiner 
Ansicht standen die in der gegenwartigen Zeit getrennten Faunen 
in friiheren Erdperioden in direkter, kontinuierlicher Verbin- 
dung durch einen mesozoischen Ozean, die Tethys. Wie ist nun 
die Zusammensetzung der zwischen beiden genannten Gebieten 
lebenden Gorgonarienfauna? Hat sie auch den Charakter einer 
Relictenfauna des alten Tethysmeeres? Bei genauerer Unter- 
suchung der Literatur zeigte es sich, dass man diese Frage zur 
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Zeit noch gar nicht beantworten kann, da die Gorgonarienfauna 
des ganzen Zwischengebietes, besonders aber die von den Afri- 
kanischen Kiisten, noch viel zu wenig untersucht ist. Darum 
hat sich der Vortragende in den letzten Jahren insbesondere mit 
dem Studium der Gorgonarienfauna Afrikas beschaftigt. 

Die bisher vorliegenden Untersuchungsergebnisse zahlreicher 
Sammlungen aus dem ganzen afrikanischen Kiistengebiete 
scheinen der Relictentheorie giinstiger zu sein als der Kiiken- 
thal’schen Auffassung. 


BEOBACHTUNGEN UND VERSUCHE UBER DAS 
SINNESLEBEN UND DIE INTELLIGENZ BEI 


AUS 


Le. 


EINEM PALMENROLLER 
(ARCTOGALIDIA STIGMATICA) 


VON 


FLORRIE HEUBEL 


DEM LABORATORIUM FUR TIERPSYCHOLOGIE DER KONIGL. ZOOLOG. GESELL- 


SCHAFT ““NATURA ARTIS MAGISTRA’’ IN AMSTERDAM 


INHALTSUBERSICHT 


. Biologische Notizen uber Palmenroller in ihrer natiirlichen 


Umgebung . 


. Beschreibung des Nyon ticces uaa Biiciune. der er uehe 


Versuche tiber die Rangordnung der Sinne 


9) 
2) 


3) 


4) 


Einleitung : 

Der Gesichtssinn . 

a) Ist das Tier imstande, 1 rein ‘Gptisch ein teeres Cia von 
einem Glas mit Futter zu unterscheiden? . 

b) Ist das ‘Tier imstande, im Dunkeln rein optisch ein teeres 
von einem vollen Glas zu unterscheiden? . 

Der Geruchssinn . ' 

a) Ist das Tier imstande, von zwei pa ee ns ‘Clisern, diel in 
einer Entfernung von 1 m auf dem Brett umgekehrt sind, 
das Glas mit dem Futter zu finden? . 

b) Ist das Tier imstande, von zwei umgekehrten Blumentépfen 


von 4,5 cm Hohe und 4cm Durchmesser, die in 1 m’ 


Entfernung auf dem Brett in einer 2 cm dicken Sandschicht 
stehen, gleich den Topf mit Futter zu finden? 

c) Istdas Tier imstande, von zwei umgekehrten Blumentépfen, 
die in einer Entfernung von 1 m auf dem Brett in einer 
2 cm dicken Sandschicht stehen, die T6pfe mit Futter zu 
finden, wenn die Lécher der T6pfe mit Gips verschlossen 
sind? . 

Der Gehé6rsinn 

a) Wendet das Tier ahi in einer Pepieenusary von 2m picics 
der Klappe zu, wo es einen Laut wahrgenommen hat? 

b) Wendet das Tier sich auch bei der Wahl zwischen drei 
Klappen zur Klappe, wo es einen Laut ie 
men hat? . 

c) Wahlt das Tier ete zwisclien drei iKisppen, wenn es 
einen sehr leisen Laut wahrgenommen hat? 
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I, BIOLOGISCHE NOTIZEN UBER PALMENROLLER IN IHRER 
NATURLICHEN UMGEBUNG 


Bei meinem Aufenthalt in Indien hat mich die Gruppe der 
Palmenroller (Paradoxurus F. Cuv.) besonders interessiert. Diese 
Tiere sind im ganzen Archipel stark vertreten. Sie sind Halb- 
sohlenganger, der hintere Teil ihrer Fusswurzeln ist nackt und 
warzig aufgetrieben. Vorder- und Hinterfiisse haben je fiinf 
Zehen mit mehr oder weniger einziehbaren Krallen. Der 
Schwanz ist lang, sehr empfindlich, manchmal ein wenig ein- 
gerollt, dient jedoch vorwiegend als Balanzier- und daneben 
wegen seiner grossen Empfindlichkeit wahrscheinlich auch als 
‘Tastorgan. Beim Klettern in den Baumen wird er immer gerade 


BEOBACHTUNGEN USW. BEI EINEM PALMENROLLER Baylis 


nach hinten gehalten, nie als Greiforgan benutzt. Die Augen sind 
ziemlich gross, bei Beleuchtung im Dunkeln rot leuchtend, ein 
deutlicher Beweis dafiir, dass die Tiere echte Nachttiere sind. 
Die Augen eines Nachttieres strahlen in der Nacht ein helles Rot 
aus; je mehr ein Tier ein Nachttier ist, desto réter leuchten die 
Augen. 1) 

Die Malaien nennen jetzt die Paradoxurus-Arten im allgemeinen 
»,Luwak” oder Musang (frither auch Tangelung). Alle Paradoxurus- 
Arten (Paradoxurus hermaphroditus; Paradoxurus leucomystax; Para- 
doxurus trivigatus) sind richtige Nachttiere. Den Tag verschlafen 
sie zusammengerollt in Baumen und in Héhlen usw., aber gegen 
Abend fangt das rege Leben an. Besonders lieben sie Kaffee- 
bohnen und Ananasfriichte, aber auch Eier und Jungen vieler 
Vogel. Am Tage sieht man haufig in den Kaffeeplantagen die 
weisslichen Kotklumpen dieser Tiere auf dem Boden liegen. Das 
Tier geniesst die fleischige saftige Hille der reifsten und sch6n- 
sten Kaffeebohnen, gibt dann die Kerne wieder von sich und 
sorgt also auf diese Art fiir die Verbreitung der Kaffeebohnen. 
Abends sieht man haufig die Palmenroller die Strasse iiber- 
queren, in den Asten der Baume herumspringen oder schnell 
davonlaufen. Des Nachts hort man sie auf den Dachern ihr 
Wesen treiben. Wegen ihrer Schadlichkeit (Anbeissen von Friich- 
ten, T6ten von Végeln) werden sie von den Eingeborenen verfolgt. 

Nach Brexum (1920) sollen die Tiere 4-6 Junge werfen. Selbst 
habe ich nur Wiirfe von 1-3 Tieren gesehen. Wann die Wurfzeit 
des Palmenrollers ist, lasst sich ziemlich schwer sagen; man 
brachte mir Junge am 1. Februar, 2. April, 4. Juni, 15. Mai und 
am 1. November. Hieraus kénnte man folgern, dass die Tiere 
zweimal jahrlich werfen, namlich der 1. Wurf in den Monaten 
April, Mai, Juni und der 2. Wurf in den Monaten November und 
vielleicht Dezember. Am haufigsten wurde mir Paradoxurus 
hermaphroditus und Paradoxurus leucomystax gebracht; nur einmal 
bekam ich einen jungen Arciogalidia stigmatica (friiher von Van 
BaLen Paradoxurus stigmaticus genannt). 

Jung eingefangene Tiere (2-3 Tage alt) kénnen gut mit der 
Saugflasche grossgezogen werden; die Augen sind dann noch 
ganz geschlossen. Den gréssten Teil des Tages verbringen die 
Tiere schlafend und wie wir nachher ausfiihrlicher besprechen 


1) Wer einmal in der Wildnis Tigeraugen gesehen hat, wird das Rot- 
leuchten derselben nicht leicht vergessen. 


372 FLORRIE HEUBEL 


werden, wird ein Unterschied zwischen Licht und Dunkel dann 
noch nicht empfunden. In diesen Tagen ist die Bewegung haupt- 
sachlich auf das Suchen von Warme und Nahrung gerichtet: 
Warme- und Tastsinn stehen in den ersten 4-5 Lebenstagen im 
Vordergrund. Sobald die Tiere die Warme eines Gegenstandes 
bemerken (z.B. eine Hand oder den K6rper von einem anderen 
Tier), fangen sie an, daran zu saugen. Dabei ist der Milchtritt 
(die erste deutliche Pfotenbewegung) sowie das Lecken schon 
gleich zu beobachten. Nicht nur der Saugstdépsel der Flasche 
wird beleckt, sondern auch die Kérper der Geschwister oder ein 
im Kafig liegendes Tuch. Am 5. Tage sind die Augen schon halb, 
am 6.—7. Tage ganz offen. 

Am 10. Lebenstage sind die Jungen bereits viel lebhafter und 
lebenslustiger und sie stehen schon kraftig auf den Hinterbeinen. 
Der Laut klingt leise stdhnend: ,,hm, hm’’; nur bei Hunger ist er 
sehr durchdringend hoch. Der Laut entspricht also auch schon 
hier, abgesehen von der K6rperkraft der Tiere, der Intensitat des 
Affektes. In diesem Alter wird von den Tieren auch schon ein 
geringer Unterschied zwischen Licht und Dunkel empfunden. 
Der Vogelkafig, in welchem sie gehalten wurden, war teilweise 
mit einem schwarzen Lappen zugedeckt, wahrend das Tages- 
licht den anderen Teil des Kafigs erleuchtete. Wenn sie sich im 
dunklen Teil des Kafigs befanden, schliefen sie sofort ein, 
wahrend sie an der hellen Seite unruhig herumkrochen und 
schliesslich ermiidet einschliefen. Ausser der Flasche bekamen 
sie jetzt auch schon zerkleinerte Bananen mit Milch und Zucker. 

Nach dem 15. Lebenstage kletterten die Tiere schon am Kafig 
hoch. Auch konnte jetzt bisweilen Lautwahrnehmung beobachtet 
werden. Wenn die Tiere von einander gekommen oder getrennt 
waren, versuchten sie sich namlich dadurch zu finden, dass sie 
der Richtung der von den andern ausgestossenen Laute folgten. 

Am 16, Lebenstage wurde ausser Milch und Banane auch 
etwas Ei und feingemahlenes Fleisch verzehrt. Zum ersten Mal 
horte ich bei einem Tier, das Hunger hatte, einen neuen Ton, 
welcher den Ténen der alteren Tiere ahnlich war und den ich 
als ,,Zirpen” bezeichnen méchte. In diesem Alter wurden Gegen- 
stande nicht nur beleckt, sondern auch schon angebissen und 
gekratzt. Ihre Nagel waren bereits normal scharf. 

Am 18. Tage konnte ich zum ersten Male deutliche Schnup- 
perbewegungen feststellen. Schniiffelnd wurden namlich ausser 
dem Futter auch andere Gegenstinde, z.B. ein Tuch, eine 


BEOBACHTUNGEN USW. BEI EINEM PALMENROLLER 373 


Kiste, usw. untersucht. Eines der Tiere folgte sogar schnuppernd 
auf einige Meter meiner Spur. Wahrscheinlich ist der Geruchs- 
sinn schon vom ersten Lebenstage an funktionsfahig, dann aber 
ausschliesslich im Dienste des Nahrungstriebes. Bei Erweiterung 
des Interessenkreises, welcher sich jeden Tag mehr ausdehnte, 
traten andere Geruchsreaktionen hervor. Das Tier brauchte 
jetzt nicht mehr die Flasche, sondern konnte schon von einem 
Schiisselchen fressen. 

Am 20. Lebenstage entfernte es sich bereits 4-6 m vom KAfig 
und fand ihn mittels des Geruchssinnes zuriick. Schnuppernd 
wurde dabei die Nase auf den Boden gedriickt und die Spur 
verfolgt. Der Geruchssinn ist in diesem Alter schon sehr stark 
entwickelt, der Gesichtssinn jedoch noch wenig. 

Schon nach einigen Monaten schniiffeln die Palmenroller 
iiberall herum, klettern in Gardinen, auf Stiihle, Tische usw. 
und fangen Insekten und andere Tiere. Eigentiimlich ist dabei, 
dass sie gerne Blumen aus Vasen herausholen, diese teils zer- 
reissen und teils verzehren. Das habe ich im ganzen bei etwa 
20 Palmenroller feststellen konnen. Vielleicht kann dieses Ver- 
halten folgendermassen erklart werden: Sobald ein Palmenroller 
an einen ihm vorher unbekannten Ort kommt, wird jeder 
Gegenstand beschniiffelt. Auf diese Weise macht er sich mit 
seiner neuen Umgebung véollig vertraut; besonders interessiert 
er sich dabei fiir Gegenstande, welche stark geruchlich markiert 
sind. Wenn er nun an einem ihm vertrauten Ort irgend einen 
Gegenstand findet, welcher ihn geruchlich reizt, wird auch dann 
dieser neue Gegenstand gleich beschniiffelt. Daneben sind die 
_Palmenroller ausserordentlich spiellustig; jeder Gegenstand wird 
also nicht nur beschniiffelt, sondern auch gern angebissen. Wenn 
der Gegenstand bei Berithrung unbeweglich bleibt, ist das In- 
teresse bald voriiber und geht das Tier weiter. Bewegt sich das 
Objekt, wie z.B. ein Ball, eine Gardine usw., dann hat der 
Palmenroller sein Vergniigen daran, beisst es und spielt eine 
Zeitlang weiter. Blumen und Pflanzen duften mehr oder weniger, 
werden also geruchlich sofort bemerkt; spiellustig, wie die Tiere 
sind, fangen sie dann gleich an, vorsichtig an den Blumen zu 
beissen. Durch die Berithrung bewegen die Blumen, kitzeln ihm 
dabei die Nase, wodurch der Palmenroller immer lustiger wird; 
er zieht und zerrt und reisst alles aus der Vase. Beim Kosten 
der Blumen wird Unterschied gemacht: gutschmeckende werden 
verzehrt, andere Blumen lasst er liegen. 
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Interessant ist das Verhalten gegeniiber bestimmten Personen. 
Eines meiner Tiere (,,Humphrey” genannt) zeigte grosses Interesse 
fiir jede sich bewegende Person und konnte sie bald von einander 
unterscheiden. Bei mir im Hause waren taglich 5 Personen be- 
schaftigt, namlich die Haushalterin (Babu), den Gartner, zwei 
Kinder und ich. Da ich mich ziemlich viel mit diesem Tier 
beschaftigte, war ich die beliebteste Person. Zuerst folgte es 
meinen Bewegungen, sowohl im Hause als im Garten. Sehr bald 
folgte es auch meiner Spur, zuerst nur im Hause, dann im 
Garten und zuletzt auch ausserhalb des Gartens. Oft kam es vor, 
dass ich, wenn ich mich in einem 5 Minuten entfernten Hause 
befand, plétzlich von meinem Palmenroller tiberrascht wurde, 
der langsam schniiffelnd meiner Spur gefolgt war. Wenn er 
mich dann in einer Entfernung von 1 m erkannte, kletterte er 
freudig murmelnd meinem Bein entlang auf meinen Schoss. 
An zweiter Stelle in Beliebtheit stand meine Haushalterin, die 
dem Tiere immer das Essen gab. Der Palmenroller folgte ihren 
Schritten im Hause und im Garten, nie aber ausserhalb des- 
selben. Gegeniiber den Kindern sowie dem Gartner gegeniiber 
verhielt sich das Tier fast ebenso. Hier war also die beschran- 
kende Wirkung eines Territoriums (ein Teil des Gartens) starker 
als die Anziehungskraft der Person. Etwas Ahnliches beobachtete 
ich bei einem anderen Palmenroller, der sehr bald Rachitis 
bekam. Als das Tier noch gesund war, folgte es mir im Hause 
und draussen iiberall. Durch seine Krankheit wurde es aber 
immer mehr in seinen Bewegungen gehemmt, wodurch es 
meiner Spur nur noch mit der gréssten Miihe folgen konnte. 
Manchmal blieb das Tier 10 Minuten ermiidet auf dem Boden 
liegen, um dann wieder einige Schritte weiter meiner Spur zu 
folgen. Das Tier hatte aber nicht eher Ruhe, bevor es mich ge- 
funden hatte, wobei es sich dann unter meinen Stuhl legte. Beim 
Gehen liess es immer ein traurig klingendes Zirpen héren, das 
zweiffellos ein Verlangen ausdriickte. Sobald es mich namlich 
erreicht hatte, blieb es unter meinem Stuhl liegen und war ganz 
still. Kaum hatte ich mich aber wieder erhoben, so fing das 
Zirpen wieder an und das Tier folgte meiner Spur langsam 
wieder von neuem. 

Wie schon erwahnt, sind die Palmenroller richtige Omni- 
voren. Von meiner Haushialterin bekamen sie Fleisch, Reis, 
Gemiise, Friichte usw. Gegen Abend erhaschten sie sich selbst 
im Hause Insekten, Frésche, fliegende Termiten (Larongs), 
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Kafer, sogar einmal eine kleine Schlange, ferner Mause und 
junge Végel. Meistens wurde dabei das Futter nicht auf der 
Stelle selbst aufgefressen, sondern im Munde einige Meter fort- 
geschleppt und vorzugsweise im Dunkeln verzehrt. MULLER 
(1930) beschreibt bei seinem Steinmarder (Mustela foina E.) ein 
echtes Vorratesammeln, wobei der Marder jedes einzelne ihm 
dargereichte Fleischstiickchen sofort in die Kiste hineintrug 
und mit diesem Einsammeln fortfuhr, bis der dargebotene Vorrat 
erschopft war und dann erst zu fressen anfing. Ein solches Ver- 
halten habe ich bei meinen Tieren nicht beobachtet. 

Was die Lautausserungen des Palmenrollers betrifft, konnen 
wir schon nach einigen Monaten deutlich verschiedene Laute 
unterschieden. MULLER (1930) underscheidet deren drei bei 
seinem Steinmarder, namlich ,,Murmeln’’, ,,Zirpen”’ und ,,Krei- 
schen’’. Da diese Bezeichnung dieser Laute mit den Laut- 
ausserungen meiner Tiere tibereinstimmt, habe ich sie ver- 
gleichungshalber tibernommen. 

Das eigenartige Murmeln, das von BreHum (1930) als wohl- 
lautendes ,,Kuk-Kuk”’ bezeichnet wurde, gibt man am besten 
wieder, indem man mit geschlossenem Munde den Buchstaben 
,,.M’”’ schnell nacheinander aus der Kehle erténen lasst. Wie auch 
MULLER bei seinem Steinmarder beschreibt, verleiht das Tier 
hier einer gewissen Ungeduld Ausdruck. Oft hort man das Mur- 
meln, wenn das Tier langsam suchend iiberall schniiffelnd um- 
hergeht. Zwischendurch werden dann auch noch verschieden 
hohe Téne ausgestossen, welche manchmal immer schneller 
und hédher wiederholt werden. Das Tier lasst dann ein hohes 
quiekendes Zirpen héren, wodurch ein Verlangen, manchmal 
starker Art, zum Ausdruck gebracht wird. Man hort dieses un- 
geduldige Zirpen immer, wenn das Tier das Futter riecht und 
nicht erreichen kann. Sobald es das Futter aber bekommen hat, 
hort es damit auf. 

Ein Kreischen oder besser gesagt einen Wutschrei habe ich in 
der Nacht oft wahrgenommen, wenn verschiedene Palmenroller 
auf meinem Dach sich stritten. Schliesslich ist noch eine Art 
Keuchen oder Fauchen zu hoéren, wenn plotzlich ein Fremder 
vor dem Tiere steht. Diesen Laut kénnen wir als einen Schreck- 
Drohlaut bezeichnen. 
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Il. BESCHREIBUNG DES VERSUCHSTIERES UND EINLEITUNG 
DER VERSUCHE 


Mein Wunsch war jetzt, mich mehr eingehend mit Palmen- 
rollern zu beschaftigen, zumal, da friihere Forscher sich in 
psychologischer Hinsicht nie mit Paradoxurus beschaftigt haben. 

Da sich in Ostindien keine weitere Gelegenheit dazu bot, ent- 
schloss ich mich nach meiner Riickkehr in Holland, im Zoologi- 
schen Garten der Gesellschaft ,,Natura Artis Magistra’’ diese 
Tiere weiter zu untersuchen. 1) Leider waren die dortigen Exem- 
plaren schon zu gross und infolgedessen scheu und bissig. Nur 
ein den Paradoxurus-Arten nahe verwandter Arctogalidia stigmatica 
schien mir wegen seiner Zahmheit geeignet und wurde deshalb 
als Versuchstier gewahlt. Die Art ist selten, und ihre Lebensweise 
noch sehr wenig bekannt. Zu meinem Bedauern bekam ich nur 
einmal ein Junges von Arctogalidia, das bald einging. Nach 
meinen Beobachtungen bestehen keine Unterschiede in der 
Lebensweise der verschiedenen Arten. 

Am 6. Mai 1938 traf dieser Arctogalidia stigmatica (<'), nicht 
alter als héchstens ein halbes Jahr, aus Indien im Amsterdamer 
Zoologischen Garten ein. Mitte Juni 1939 war es mir méglich, 
mich eingehender mit diesem Tier zu beschaftigen. Zu dieser 
Zeit war das Tier schon ausgewachsen, lief aber schlecht mit 
einer Hinterpfote und konnte demnach fast gar nicht klettern. 
Besonders wertvoll war, dass das Tier véllig zahm war; ich 
konnte es daher ohne Miihe fangen und auf meinem Arm nach 
einem Innenkafig der Fasanerie tragen. Dieser Kafig war 3.50 m 
lang und 2.80 m breit. Ausser einem Baum, einer Kiste und 
einem Brett befand sich nichts in diesem Verschlage. Obwohl 
dieser Raum viel grésser und schéner als sein fritherer war, kam 
das Tier nur selten aus seiner Kiste heraus und schlief meisten- 
teils dort. Das Gehen durch den dicken Sand kostete ihm offen- 
bar zu viel Miihe. 

Da das Tier sich nach einer Woche immer noch wenig riihrte, 
entschloss ich mich, es in mein Zimmer zu bringen. Jetzt wurde 
klar, wie cine neue Umgebung fiir das Verhalten eines Tieres 
grosse Bedeutung haben kann. Nachdem das Tier sich namlich 


1) Herrn Dr. A. L. J. Sunrer, Direktor des Zoologischen Gartens, danke 
ich aufs beste fiir die Erlaubnis, mit dem Tier zu experimentieren, ebenso 
spreche ich Herrn Dr. J. A. BrereNs pre HAAN meinen herzlichen Dank aus. 
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in meinem Zimmer zuerst in eine dunkle Ecke weggeduckt hatte, 
zeigte es sehr bald grosses Interesse fiir verschiedene Gegenstande. 
Zuerst wurde ein kleiner Affenkafig, der ihn geruchlich sehr 
interessierte, beschnuppert. Nachdem es diesen Kafig von 
aussen gut berochen hatte, kletterte das Tier sehr vorsichtig 
hinein und beschniiffelte wieder alles, bis es sich geruchlich 
vollig damit vertraut gemacht hatte. Dann wurden Waschgefass, 
Stuhl, Tisch usw. beschnuppert und jeder einzelne Gegenstand 
behutsam betrachtet. Einen Augenblick spielte das Tier mit 
einer Schnur, bald aber kamen Stuhl, Tisch, Biicherschrank 
und Schreibtisch an die Reihe; jeder Gegenstand, gross oder 
klein, wurde beschnuppert. Auf diese Weise machte das Tier sich 
mit seiner neuen Umgebung vertraut und bereits nach einigen 
Tagen hatte sich sein Verhalten vollig geandert. Es zeigte ein 
grosses Interesse fiir seine neue Umgebung und wurde lebhaft 
und lustig. 

Menschen gegeniiber blieb das Tier vollig zahm; es bevorzugte 
aber sehr bald einige Personen vor andern. Anfanglich folgte es 
jeder Person, die in dem Kafig auf und ab ging. Bald anderte 
sich aber sein Verhalten. Als dann der Warter, der ihm jeden 
Tag Futter gab, und ich zusammen in dem Verschlag hin- und 
hergingen, lief das Tier bald einmal zu dem Warter, bald zu 
mir hin. Eine spezielle Bevorzugung eines von uns bestand also 
nicht. Wenn aber ein ihm bisher unbekannter WaArter hineintrat, 
so beschniiffelte das Tier ihn erst vorsichtig-z6gernd, aber doch 
neugierig. Wenn wir uns dann in Bewegung setzten, folgte das 
Tier mir auf dem Fusse, dabei die Augen auf den Warter ge- 
richtet. Hier machte das Tier also einen Unterschied zwischen 
ihm mehr oder weniger vertrauten Personen. 

Wenn man eine Banane in den Kafig warf, suchte das Tier 
diese in einer Entfernung von $ bis 3 m osmatisch auf. Manchmal 
lief es schnuppernd an dem Stiickchen Banane vorbei, hatte es 
also offenbar nicht gewittert. Der Gesichtssinn spielte bei diesem 
Suchen eine sehr geringe Rolle. Die Schale der Banane wurde 
auch verschluckt und der unverzehrte Teil nachher in Form 
brauner Balle wieder ausgespuckt. Ahnliches Verhalten beob- 
achtete ich beim Verzehren von Apfeln, Wurzeln, usw. Ein Hiih- 
nerei im KAafig wurde in einer Entfernung von 1 m bemerkt, 
gleich in den Mund genommen, einige Meter mitgeschleppt und 
dort entzweigebissen und ausgetrunken, wobei das Tier den 
Kopf emporgerichtet hielt. 
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Wir wollen jetzt versuchen, auf folgende Fragen eine Antwort 
zu bekommen: 

A. Welches ist bei Arctogalidia stigmatica die Bedeutung und 
die biologische Rangfolge der Sinnesorgane? 

B. Ist es méglich, das Tier auf Farbenunterschiede zu dres- 
sleren? 

C. Wie steht es mit seiner Intelligenz? 


III. VERSUCHE UBER DIE RANGORDNUNG DER SINNE 


1. Einleitung. 


Was geschieht, wenn wir ein junges Kiiken (2 oder 3 Tage alt) 
in den Verschlag des Palmenrollers setzen? 

Der Palmenroller geht schniiffelnd im Verschlage umher; 
plotzlich hat er im Sand geruchlich etwas wahrgenommen, bleibt 
stehen, schnuppert stark und folgt der Spur. Sein ganzes Be- 
nehmen hat sich geandert; mit der Nase auf dem Boden wird 
jetzt die Spur eifrig verfolgt. Noch ist er einige Meter vom Kiiken 
entfernt. Dieses bleibt unbeweglich sitzen, der Palmenroller er- 
blickt es plotzlich in einer Entfernung von 1 m, im nachsten 
Augenblick hat er es besprungen und durch Durchbeissen des 
Halswirbels getétet. 

Bleibt das Kiiken aber nicht unbeweglich sitzen, sondern ver- 
sucht es, sich zu entfernen, dann bemerkt er das Tierchen schon 
aus weiterer Entfernung: Mit einigen Spriingen wird das Kiiken 
eingeholt, totgebissen und verzehrt. 

Macht sich das Hiihnchen durch Piepen bemerkbar, so wird 
der Laut sofort von dem Palmenroller wahrgenommen, durch 
vorsichtiges Heranschleichen (Kopf und Ohren dem Laut zu- 
gewandt) rasch optisch wahrgenommen und besprungen. Auch 
wenn das Kiiken nur ein einziges Mal piept, wird der Laut sofort 
wahrgenommen und darauf die Spur weiter geruchlich verfolgt. 

Diese biologische Rangfolge (Gehér, Geruch, Gesicht) lasst 
sich gut verstehen, wenn man bedenkt, wie sich diese ausge- 
sprochenen Nachttiere abends umhertreiben, um Nahrung zu 
erbeuten. 

Der Reihe nach werden wir jetzt die Sinnesorgane einzeln 
betrachten und mit dem wenigst entwickelten Sinn anfangen. 


2. Der Gesichtssinn. 


Um den Gesichtssinn richtig beurteilen zu kénnen, miissen wir 


BEOBACHTUNGEN USW. BEI EINEM PALMENROLLER 379 


dafiir sorgen, dass das Tier keine Geruchsreize wahrnehmen 
kann. Zu diesem Zweck nahm ich zwei kleine Geleeglaser von 
4 cm Durchmesser und 6 cm Héhe und stellte diese umgekehrt 
auf ein Brett in eine 2 cm dicke Sandschicht. Das erste Glas 
enthielt nichts, das zweite ein Stiick Banane. Nach jedem Ver- 
such wurden ausserhalb des Verschlages die Glaser mit Wasser 
gereinigt und das Brett mit neuem Sand bestreut. Die beiden 
Glaser wurden in 1 m Entfernung umgekehrt in den Sand gestellt 
und in den Verschlag hineingetragen. Auf diese Weise ist die ge- 
ruchliche Wahrnehmung des Futters vollkommen ausgeschaltet. 

Wahrend ich das Brett am Ende des Kafigs auf den Boden 
stellte, war das Tier jedes Mal noch eifrig damit beschaftigt, den 
Eingang des Verschlages zu beschniiffeln. Meistenteils war ich 
schon langst mit meinen Vorbereitungen fiir den Versuch fertig, 
wonach ich mich hinter das Brett an die Mauer des Verschlages 
stellte, als das Tier vom Eingang aus sich langsam nach der Mitte 
bewegte, um seine Wahl zu treffen. 

Die Frage ist nun: 

a. Ist das Tier imstande, rein optisch ein leeres 
Glas von einem Glas mit Futter zu unterscheiden? 

Bei 40 Versuchen am 1. Tage wahlte das Tier 23 mal (also 
57.5%) richtig und 17 mal (42,5°%) falsch. Dabei zeigte sich, 
dass es grosse Miihe hatte, das Stiick Banane unter dem Glas 
zu sehen. 

Einige Versuchsprotokolle seien wiedergegeben: 

1. Versuch: Das Tier (Loukie genannt), nahert sich den Glasern, beschnitf- 
felt das Glas mit dem Futter, wendet sich ab, beriecht jetzt das leere Glas, 
besieht es von allen Seiten, nimmt offenbar nichts wahr und geht wieder 
nach dem vollen Glas zuriick. Jetzt wird offenbar etwas wahrgenommen, 
jedoch wird das Glas nur zégernd umgeworfen und dann das Futter 
verspelist. 

2. Versuch: Dieser hat ein 4hnliches Ergebnis. Viermal lauft Loukie hin 
und her, bevor er das volle Glas zégernd umwirft. 

3. Versuch: Beide Glaser werden voi. dem Tiere beschnuppert; schliesslich 
geht es enttauscht weg. 

4. Versuch: Das volle Glas wird berochen, das Tier nimmt nichts wahr, 
dreht sich um, geht gleich zu dem leeren Glase, nimmt aber auch hier nichts 
wahr, geht wieder zuriick nach dem vollen Glas. Offenbar sieht es jetzt 
etwas, denn das Glas wird vorsichtig umgeworfen. 

5. Versuch: In der Mitte zwischen beiden Glasern wird gleich nach dem 
vollen Glas abgebogen und dieses wird von allen Seiten beschniiffelt. Loukie 
nimmt nichts wahr, wendet sich schnell nach dem anderen Glase, wirft 
dieses ohne weiteres um, bemerkt seinen Irrtum und lauft dann eilig zurtick 
nach dem Glase mit dem Futter. 
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8. Versuch: Das volle Glas wird beschniiffelt, offenbar nimmt Loukie 
aber nichts wahr; er wendet sich gleich zu dem anderen Glase, hebt dieses 
vorsichtig mit der Pfote etwas hoch, riecht nichts, macht gleich wieder 
kehrt, wirft das Glas mit dem Futter um und frisst. 


Nur einmal wurde am 1. Tage von der Mitte aus die Wah] gut 
getroffen, wobei das Tier erst nach beiden Seiten blickte, bevor 
es seine Wahl traf und sich nach dem Glase mit dem Futter 
wandte. 

Am 2. Tage wurde bei 40 Versuchen 19 mal (47,5%) gut und 
a1 mal (52,5%) unrichtig gewahlt. Das Verhalten des Tieres 
war ahnlich wie am vorigen Tage; erst nachdem olfaktorische 
Wahl sich als unméglich erwies, wurde zogernd optisch gewahlt. 

Am 3. Tage war die Wahl genau 50: 50, also zur Halfte 
richtig, zur Halfte falsch (siehe Abb. 1). 

In diesen Tagen anderte sich das Verhalten also gar nicht. 
Es zeigte sich somit, dass das 
Tier nur mit Miihedazu kommt 
optisch zu wahlen, dabei aber 
noch manche Fehler macht. 
Bemerkenswert war, dass bis- 
weilen, wenn das Tier das Glas 
umgeworfen hatte und das 
Stiickchen Banane im Glas 
ry ey eot caer ASS TRIOS hangen blieb, es das Glas be- 

leckte, anbiss und es manchmal 


Abb. 1. Ergebnis der Wahlversuche 


bei optischer Wahrnehmung. Wage- 
recht: Versuchstage. Senkrecht: 
% richtige Wahl. 
— Wahl bei Tageslicht. 
Se Wahl im Dunkeln. 
——— Wiederholung der Versuche 
bei Tageslicht. 


sogar I m weit im Munde mit- 
nahm, nicht aber verstand, das 
Stiickchen mit seiner Pfote her- 
auszuholen. 

Die Antwort auf meine Fra- 
ge, ob das Tier imstande ist, 


rein optisch ein leeres Glas von 
einem Glas mit Futter zu unterscheiden, ist somit negativ. 
Es interessierte mich nun, ob das Tier als Nachttier sich bei 
ahnlichen Versuchen in einem dunklen Verschlage vielleicht 
anders verhalten wiirde. 

Zu diesem Zweck wurde der ganze Verschlag mit Sacken be- 
hangt und tiber das glaserne Dach ein grosses schwarzes Zelttuch 
gelegt. Auf diese Weise wurde es in dem Verschlag so dunkel, 
dass ich beim Hineinkommen erst nach einigen Augenblicken 
die Gegenstande unterscheiden konnte. Es war mir gerade noch 
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méglich, das Tier im Dunkeln umherlaufen zu sehen und die 
zwei Glaser zu entdecken. 

Ich stelle somit jetzt die Frage: 

b. Ist das Tier imstande, im Dunkeln rein optisch 
das leere von dem vollen Glas zu unterscheiden? 

Wie bei den vorigen Versuchen wurde jedes Mal das Futter 
in der Reihenfolge r-l-r-l-r-r-l-l-r-l verlegt, und auch weiter 
genau auf die im Vorstehenden beschriebene Weise vorge- 
gangen. 

Bemerkenswert war der Unterschied in dem Verhalten des 
Tieres im Licht und Dunkeln. Als echtes Nachttier war das Tier 
im Dunkeln dusserst lebhaft, spielte und rannte herum, biss mir 
in die Beine und zog mir die Schuhriemen los. Kurz, das Ver- 
halten des Tieres hatte sich ganz geadndert. Auch sein Wahlen 
verlief nun ganz anders. Bei 40 Versuchen am ersten Tag wahlte 
es namlich 33 mal (82,5%) richtig und 7 mal (17,5%) falsch. 
Nur im Anfang war es etwas seitenstetig und bevorzugte das 
linke Glas; sehr schnell verschwand dies aber. Offenbar kostete 
es weit geringere Miihe, im Dunkeln das volle Glas von dem 
leeren zu unterscheiden als im Licht. 

Am zweiten Tage wird bei 40 Versuchen 39 mal (97,5%) 
gut und nur 1 mal (2,5%) unrichtig gewahlt, also fast 100% gut. 

Beispiel: 

2. Versuch: Aus einer Entfernung von 40 cm schaut Loukie hin und 
her, wendet sich dann gleich dem Glas mit Futter zu und wirft es um. 
Zufalligerweise ist die Offmung ganz mit Sand gefillt, wodurch die Banane 


im Glase nicht mehr wahrzunehmen ist. Der Sand wird _ beschniiffelt; 
offenbar sieht oder riecht das Tier nichts und geht weg. 


Dieser Vorfall wiederholte sich ziemlich oft, wodurch gezeigt 
wurde, dass das Tier im Dunkeln auf Abstand optisch wahr- 
nehmen kann, doch wenn nach Umwerfen des Glases geruchlich 
nichts wahrnehmbar ist, gleich aufhért, weiter zu suchen. Wenn 
der Sand die Offnung nicht ganz verschliesst, riecht das Tier 
etwas, steckt seine Schnauze gleich in den Sand hinein, findet 
das Stiickchen Banane und verzehrt es. 

Am dritten Tag hatte das Tier bei 20 Versuchen 20 mal (also 
100%) richtig gewahlt und wandte sich dabei gleich dem Futter 
zu. Nur wenn es miide war, ging es von dem einen Glas zum 
andern und schaute hinein, ob das Glas Futter enthielt oder 
leer war. 

Bei Kontrollversuchen mit zwei leeren Glasern wurden die 
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Glaser wohl (manchmal bis zu 4-ma]) beschniiffelt und beschaut, 
aber nicht umgeworfen. Daraus ergibt sich, dass die Glaser tat- 
sachlich nur bei Wahrnehmen des Futters umgedreht wurden. 
Wir sehen demnach, dass der Palmenroller nach drei Tagen im 
Dunkeln seine Wahl 100% richtig trifft, wahrend bei Tageslicht 
kaum die Halfte guter Wahlen erreicht wird. Man darf aber 
nicht vergessen, dass die Versuche im Dunkeln in Anschluss an 
vorige Versuche bei Tageslicht angestellt wurden. Es ist also 
moglich, dass das Tier sich schon einigermassen in der optischen 
Wahrnehmung geiibt hatte. Der Unterschied zwischen Wahl 
bei Tageslicht und im Dunkeln war aber zu gross und das Ver- 
halten dabei zu verschieden, um das Resultat nur auf Ubung 
zuriickfihren zu kénnen. Als echtes Nachttier fallt es ihm viel 
bequemer, im Dunkeln optisch wahrzunehmen als am Tage, 
wenn das Tier unter natiirlichen Verhaltnissen meistens schlaft. 

Als ich jetzt, anschliessend an die Versuche im Dunkeln, die 
Versuche bei Tageslicht nochmals wiederholte, zeigte es sich, 
dass das Tier bei 50 Versuchen am ersten Tage gleich 49 mal 
(also 98%) und am zweiten Tage sogar 50 mal (also 100%) 
gut wahlte (Abb. 1). Das Verhalten des Tieres bleibt jedoch 
ganz anders als bei den Versuchen im Dunkeln: Statt sich schon 
aus einer gewissen Entfernung gleich dem Glas mit Futter zu- 
zuwenden, lauft es mehrere Male von dem einen Glas zum 
anderen. Erst nach langem Schauen und unsicherem Verhalten 
wird das Glas vorsichtig umgedreht. Obwohl es jetzt also gelernt 
hat, auch bei Tageslicht die Glaser zu unterscheiden, kostet dies 
ihm sehr viel Miihe. 

Durch meine Versuche ist also nachgewiesen, dass bei v6lli- 
gem Ausschalten der anderen Sinnesorgane das Tier 
imstande ist, optisch seine Wahl zu treffen, was ihm 
im Dunkeln leicht, bei Tageslicht jedoch viel 
schwerer fallt. 


3. Der Geruchssinn. 


Versteckt man eine Banane in Sand oder unter einem Blatt, 
so wird die Banane in einer Entfernung von 20 cm bis 1,5 m ge- 
ruchlich aufgespiirt. Entweder halt das Tier beim Suchen den 
Kopf schnuppernd auf den Boden gedriickt oder hoch. Beim 
Hinlegen verschiedener Gegenstande (Futter und Scheinfutter) 
werden diese schon von weitem geruchlich bemerkt. In einer 
Entfernung von 1-1,5 m wendet das Tier sich gleich dem Futter 
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zu und beobachtet das Scheinfutter nicht weiter, ein Beweis also, 
dass der Geruchssinn beim Futtersuchen eine wichtige Rolle 
spielt. 

Um den Geruchssinn genauer zu untersuchen, nahm ich zwei 
schwarze Glaser (6 cm hoch; 4 cm Durchmesser); in einem 
wurde Futter versteckt. 

a. Ist das Tier imstande, von zwei schwarzen 
Glasern, die in einer Entfernung von 1 m auf dem 
Brett umgekehrt sind, das Glas mit dem Futter zu 
finden? 

Ein Glas enthalt Futter (Banane), das andere ist leer. Nach 
jedem Versuch wird das Futterglas gewechselt (r-l-r-]-r-r-l-l-r-1) 
und wird das Brett wieder ausserhalb des Kafigs gewaschen. Das 
Futter wurde stets mit einer Pinzette auf das Brett gelegt, damit 
es nicht mit meinen Handen oder mit den benutzten Gegen- 
standen in Beriihrung kommen kénnte. Sobald das Brett mit 
den Glasern zum Versuch fertig war, wurde das Ganze herein- 
getragen und an der Riickseite des Verschlages auf dem Boden 
gestellt. 

In 50 Versuchen wurde stets nur das Glas mit dem Futter 
umgedreht, also eine 100%-ig gute Wahl ausgefiihrt (Taf. XV, 
Abb. 1). Bei 1o Kontrollversuchen mit zwei leeren Glasern 
wurden die Glaser nicht umgedreht. Es ist demnach klar, dass 
der Palmenroller die Glaser nur umkehrt, wenn er geruchlich 
etwas wahrnimmt. 

b. Ist das Tier imstande, von zwei umgekehrten 
Blumentopfen von 4,5 cm Hoéhe und 4 cm Durch- 
messer, die in 1 m Entfernung auf dem Brett in 
einer 2 cm dicken Sandschicht stehen, gleich den 
Topf mit Futter zu finden? 

Nach jeder Wahl wurde das Futter wieder gewechselt, der 
Sand auf dem Brett erneuert und die Tépfe gewaschen. 

Bei der Wahl wurde der Topf vom Tiere zuerst von unten, 
dann von oben (bei der Offnung im Topfboden) beschniiffelt, 
angebissen und zuletzt miithsam mit der Pfote weggeschoben, 
wodurch das Tier dann Gelegenheit bekam, schnel) den Kopf 
unter den Topf zu stecken. Manchmal rollte dabei der Topf 
vom Brette herunter; in beiden Fallen kam das Futter frei. Erst 
allmahlich lernte das Tier den Topf mit Hilfe seiner Pfoten um- 
zukehren. 

Bei 50 Versuchen wurde stets nur der Topf mit dem Futter 
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umgedreht; das Tier traf also auch hier eine 100%-ig richtige 
Wahl. 

c. Ist das Tier imstande, von zwei umgekehrten 
Blumentopfen, die in einer Entfernung von 1 m auf 
dem Brette in einer 2 cm dicken Sandschicht stehen, 
den Topf mit Futter zu finden, wenn die Lécher 
der Tépfe mit Gips verschlossen sind? 

In beide Topfe wurde jetzt Futter hineingelegt. Anfangs 
machte ich den Fehler, die Sandschicht nicht dick genug ge- 
macht oder die Tépfe nicht gut genug gewaschen zu haben, 
wodurch das Tier beide Tépfe umwarf. Erst nachdem alles 
ausserst sorgfaltig gereinigt und hingesetzt worden war, wurde 
bei 20 Versuchen weder ein Topf umgekehrt noch verschoben. 
Nach jedem Versuch bekam das Tier zur Belohnung ein Stiick- 
chen Banane. 

Fassen wir diese Ergebnisse zusammen, so zeigt sich, dass 
der Palmenroller auch bei sehr geringen Geruchs- 
reizen immer den guten Topf umkehrt, dass er aber, 
sobald die Geruchsempfindungen ganz ausgeschaltet sind, die 
Gegenstande nach griindlichem Beschniiffeln nicht weiter be- 
trachtet. 


4. Der Gehdrsinn. 


Durch das tagliche Arbeiten mit dem Palmenroller hatte ich 
der Zustand des Tieres nach einem Monat sehr geandert. Das 
Tier stand jetzt kraftig und gesund auf den Hinterbeinen, lief 
und kletterte sogar ausserordentlich schnell. 

Anordnung fiir die Versuche iiber den Gehérsinn: In einem 
Verschlag (3,60 m lang, 1,40 m breit, 2 m hoch) wurde an der 
kurzen Seite fast am Ende des Kafigs eine 1,35 m lange und 
0,30 m hohe Scheidewand angebracht; bei den Versuchen stellte 
ich mich hinter dieser Scheidewand. Um zu verhiiten, dass das 
Tier durch ungewolltes Gebahren meinerseits beeinflusst wurde, 
war ein Tuch iiber die Scheidewand gespannt, wodurch ich 
fir das Tier unsichtbar war. Diese Wand enhielt 5 Klappen, 
die von dem Tiere leicht aufgestossen werden konnten, wenn sie 
nicht von hinten unsichtbar verschlossen waren. Zur jetzigen 
Fragestellung wurden nur die beiden aussersten Tiire benutzt, 
wobei ich hinter einer der Klappen in 60 cm Hohe einen 
Kieselstein in einen Topf mit Wasser fallen liess. Dieser Ton, 
ein hochklingendes ,,Tik”’, sollte von dem Tier wahrgenommen 
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Abb. 1. Loukie wahlt gleich das Glas mit dem 
Futter, 


Abb. 2. Bei jedem Versuch wurde 

Loukie nach hinten gezogen, zog 

und zerrte wahrend des Wartens 
aber stets an der Lein. 


Abb. 3. Nach dem Wahrnehmen des Lautes hinter der 
Scheidewand mit den 5 Klappen wahlte Loukie gleich die 
mittelste. 


Fiorrie Heuser. Beobachtungen und Versuche iber das 
Sinnesleben und die Intelligenz bei einem Palmenroller 


(Arctogalidia stigmatica). 
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werden. Hinter der Klappe war eine Belohnung, namlich ein 
Stiickchen Banane, zu finden. Die Stelle des Einwurfes wurde 
wieder in regelmassiger Folge gewechselt (r-l-r-l-r-r-]-I-r-l), damit 
das Tier sich nicht an eine bestimmte Stelle gewohnen konnte. 
Beim Anfang eines Versuches wurde dem Tier ein Halsband 
umgelegt; eine lange Leine lief vom Halsband aus iber eine 
Rolle wieder zu mir, s. Taf. XV, Abb. 2. Bei jedem Versuch 
wurde dann das Tier nach hinten gezogen (auf 2 m Entfernung 
von der Scheidewand mit den Klappen) und musste dort solange 
warten, bis die Vorbereitung des Versuches hinter der Scheide- 
wand fertig war. Nur im Anfang war dem Tier das Wegziehen 
unangenehm, sodass es stark widerstrebte, bald gewdéhnte es 
sich aber daran. 

Sein Verhalten wahrend des Wartens war interessant. Ein 
Hund wiirde in solchen Umstanden ruhig abwarten, sich hin- 
setzen, interessiert zuschauen oder vielleicht ab und zu bellen. 
Der Palmenroller verhielt sich aber ganz anders. Immer zog 
und riss er an der Leine und sass keine Sekunde still. Bemerkte 
er dann plotzlich, dass die Leine nicht mehr gespannt war, so 
stiirmte er gleich nach vorn und traf seine Wahl. 

Ich stellte jetzt die Frage: 

a. Wendet das Tier sich in einer Entfernung von 
2 m gleich der Klappe zu, wo es einen Laut wahr- 
genommen hat? 

Bei 25 Versuchen am ersten Versuchstag wurde 21 mal (also 
84%) gut gewahlt, wobei das Tier, nachdem es den ,,Tik” 
wahrnahm, sich sofort dorthin richtete, das Tiirchen anfangs 
zogernd, bald aber sofort 6ffnete, das Futter fand und es ver- 
speiste. Bei den tibrigen 4 Malen drehte es den Kopf dem Laut 
zu, machte sich gleich auf den Weg, zégerte aber plotzlich in der 
Mitte, da es offenbar vergessen hatte, von welcher Seite der 
Laut kam. Das Tier schaute denn unentschlossen nach links und 
rechts, stiirmte darauf nach einer Seite und lief dann, als es nach 
Beschniiffelung der Klappe seinen Irrtum bemerkt hatte, nach 
der anderen Seite. Diese Fehler sind teilweise auf das Unge- 
wohnte dieser Umgebung (Leine, Halsband, Klappe) zuriick- 
zufiihren. 

Das Resultat des ersten Tages war somit, dass das Tier sich 
immer gleich dem Laut zuwandte, sich auf dem Wege nach den 
Klappen jedoch 4 mal irrte (16%) und eine verkehrte Wahl traf. 

Am zweiten Tag wahlte das Tier von 20 Versuchen nur 12 


26 
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mal (also 60%) gut. Es war jetzt sehr unaufmerksam und ziem- 
lich stark linkslaufig. Bei 50 Versuchen am dritten Tage wahlte 
es nur 8 mal (also 16%) gut. Bei den ersten 40 Versuchen dieses 
Tages zeigte es im Gegensatz zum vorigen Tag, eine starke 
Rechtslaufigkeit. Das Tier schien nicht mehr das geringste 
Interesse fiir den ,,Tik’’-Laut zu haben. Sein Verhalten bei den 
letzten 20 Versuchen am 3. Tage war dagegen wieder sehr in- 
teressant. Beim Horen des Lautes wandte das Tier den Kopf dem 
Laut zu, blieb aber noch eine Zeitlang im Sand liegen, stand 
dann auf und lief ohne Zégern gleich zur richtigen Stelle. Die 
Zeitdauer nach dem Fallen des Kieselsteines bis zum Aufstehen 
des Tieres war 3 mal 25 Sek. und 5 mal 15 Sek.; nur zweimal, 
wobei das Tier offenbar zu lange liegen blieb (30 Sek.) wurde 
falsch gewahlt. Zufall war hier vdllig ausgeschlossen, da sein 
Verhalten trotz seiner Miidigkeit sicher und aufmerkzam war. 
Die Grenze des Erinnerungsvermégens bei dieser ,,delayed 
reaction” scheint also zwischen 25 und 30 Sek. zu liegen. 

Am 4. Tag zeigte das Tier kein Interesse mehr fiir die Ver- 
suche. Bei 25 Versuchen wahlte es nur noch links- oder rechts- 
laufig, wobei das Finden des Futters nur auf Zufall beruhte. 
Diesen Tag wahlte es kein einziges Mal (also 0%) richtig. 

Das Resultat ist demnach, dass der Palmenroller am ersten 
Tage 84% gut, dann 60%, 16% und letzten Endes 0% gut 
wahlt. 

Das Benehmen des Tieres war dabei, wie gesagt, sehr in- 
teressant. Sobald es am ersten Tag den Laut wahrnahm, wendete 
es sich mit voller Aufmerksamkeit dem Laut zu und zeigte 
einen scharf entwickelten Gehérsinn. Durch Gewéhnung an 
den Laut trat bald eine Art Gleichgiiltigkeit auf. Als ich dann 
aber den Ton des Lautes anderte (4 kleine Kieselsteine wurden 
in eine Biichse eingeschlossen und damit tiichtig geschiittelt), 
zeigte das Tier gleich wieder grosses Interesse fiir den Laut. Von 
25 Versuchen wurde jetzt 24 mal (also 96%) gut gewahlt. 
Wiederholte ich sodann den ersten Laut (den ins Wasser fallen- 
den Stein), so wandte das Tier sich auch dann mit voller Auf- 
merksamkeit in 2 m Entfernung gleich dem Laut zu und machte 
bei 25 Versuchen nur einen Fehler. 

Diese scharfe Lautwahrnehmung ist fiir diese Tiere in der 
Natur von grésster Bedeutung. Auf diese Weise werden Nahrung 
(allerhand Insekten, Frésche) und gréssere Tiere (Feinde) be- 
merkt, 
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Jetzt stellen wir dieselbe Frage bei erschwerter Aufgabe: 

b. Wendet das Tier sich auch bei der Wahl zwi- 
schen drei Klappen zur Klappe, wo es einen Laut 
wahrgenommen hat? 

Die angewandte Methode war ahnlich wie bei den vorigen 
Versuchen, nur mit dem Unterschiede, dass ich statt 2, jetzt 
3 Klappen benutzte. Die Stelle des Lautes wird in regelmassiger 
Folge gewechselt (r-m-l-r-m-l, usw.). Soll das Tier also bei 50 
Versuchen 50 mal gut wahlen, so muss es sich 17 mal der rechten, 
17 mal der mittleren und 16 mal der linken Klappe zuwenden. 
Am ersten Tag wahlte das Tier bei 50 Versuchen 15 mal rechts, 
6 mal die mittlere Klappe und 12 mal links richtig. Im ganzen 
hat es also 33 mal (also 66°) gut gewahlt. Dabei verhielt das 
Tier sich bei der Mittelklappe anders als bei den beiden dusseren; 
offenbar war ihm anfanglich die Mittelklappe fremd. Nachdem 
es sich nach dem Wahrnehmen des Lautes zuerst gleich der 
Mittelklappe zuwandte, anderte es am Ende doch noch seine 
Richtung und bog erst nach rechts und spater nach links ab; 
erst spater trat auch eine richtige Mittelwahl auf (Taf. XV, 
Abb. 3). Am zweiten Tage wahlte es rechts 17 mal, in der Mitte 
8 mal, links 14 mal gut. Wenn wir die Zahlen der Rechts- und 
Linkswahlen mit denen des vorigen Tages vergleichen, so stellt 
sich heraus, dass die Wahl am ersten 
Tag 88%, 35% und 75% und wy, 
am zweiten Tag 100%, 47% und 
87% richtig war. Am zweiten 
Tag stieg die richtige Wahl nach 
rechts also bis auf 100°%. Wenden 
wir uns jetzt zu der mittleren Wahl- 
stelle, so bleibt diese in beidem Faller — so eescesscseneesenceceeencecssnmsuneenes * 
unter 50% richtig. Das Tier verhielt 
sich also jetzt wieder wie beim crsten 
Versuch; wichtig aber war, dass es 
bei geniigender Aufmerksamkeit die 
drei Wahlen gleich gut ausfiihrte. Die — 
Gesamtzahl der richtigen Wahlen an 
den beiden Tagen ist 66% bezw. 
78%. Wir sehen also (Abb. 2), dass Abb. 2. Ergebnis der Lauto- 
im Gegensatz zu demjenigen, was Seg ieee 

- : : ppen. 
wir am zweiten Tag im Versuch 1 


: } ---- Wahl bei 3 Klappen. 
beobachteten, die Kurve jetzt ge- = © © Anderung des Lautes. 
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stiegen ist. Das Tier, dass sich bei dieser erschwerten Aufgabe 
noch nicht an die mittlere Klappe gewohnt hatte, war am 
zweiten Tage hiermit véllig vertraut. Nachher aber zeigte es 
wieder bald Langeweile und sein Interesse fiir die Versuche 
nahm ab. Bei den Kontrollversuchen, wobei hinter allen Klap- 
pen Futter hingelegt war, wandte das Tier sich nur der Rich- 
tung des Lautes zu. 

Die Frage, ob der Palmenroller 3 verschiedene Richtun- 
gen des Lautes richtig zu unterscheiden vermag, 
kann demnach positiv beantwortet werden. 

Durch Umstande musste ich meine Arbeit einen Monat unter- 
brechen. Nach meiner Riickkehr wiederholte ich gleich die Laut- 
versuche mit zwei Klappen, wobei das Tier von 40 Versuchen 
34 mal (also 85%) gut wahlte. Darauf stellte ich dem Tier die 
folgende Aufgabe: 

c. Wahlt das Tier richtig zwischen drei Klappen, 
wenn es einen sehr leisen Laut wahrgenommen hat? 

Die Arbeitsmethode war ahnlich wie bei Versuch 2. Statt der 
Kieselsteine und des Wassers nahm ich jetzt einen kleinen Kork 
von 2 cm Lange und 1,5 cm Durchmesser und liess diesen von 
20 cm Hohe auf das Holz hinter den Klappen fallen. Dieser Laut 
war sehr leise; verschiedene Personen ausserhalb des Kéafigs 
horten das Fallen des Korkes nicht. 

Am ersten Tag wahlte das Tier bei 50 Versuchen 33 mal (also 
66%) gut. Anfanglich fiel es ihm 
schwer, sich wieder der Mittelklappe 
zuzuwenden. Am zweiten Tag wur- 
de in 25 Versuchen 19 mal (76%) 
gut gewahlt, es hatte aber wenig 
Lust zum Arbeiten. Am dritten Tage 
verhielt es sich ahnlich und zeigte 
wenig Aufmerksamkeit. Dennoch 
wahlte es in 25 Versuchen 21 mal 
(also 84%) richtig. Bei der falschen 
Wahl konnte man deutlich sehen, wie 

ff 3 4 § Gm das Tier! zuerst den Kopf dem ant 
Abb. 3. Wahl beileisem Ton. — zuwandte,dann jedoch verkehrt ging. 
Es hérte somit den Laut, hatte aber 

durch Gewoéhnung an diesen sein Interesse verloren. Am vierten 
‘Tag wahlte es in 50 Versuchen 39 mal (78%) am fiinften Tag 34. 
mal (68%) und am sechsten Tag 16 mal (also 32%) richtig. Jetzt 


100 ¢% 


BEOBACHTUNGEN USW. BEI EINEM PALMENROLLER 389 


war es kaum mehr méglich, das Tier zum Arbeiten zu bewegen. 
Es zeigte nicht das geringste Interesse fiir den Laut und blieb 
am liebsten im Sand liegen. Seine Wahl war auch bedeutend 
schlechter im Vergleich zu den vori- 
gen Tagen (s. Abb. 3). Was die drei 
Klappen betrifft, war in seinem 
Verhalten dabei ein Unterschied zu» 
beobachten. Aus den Kurven der 
Abb. 4 geht namlich hervor, dass 
am ersten Tage rechts und links 
76 und 75% richtig gewahlt wurden, 
bei der mittleren Klappe zuerst “ 
wieder nur 47%. Am zweiten Tag = 
hatte das Tier sich an die Mittel- 

klappe gewohnt und es ging beim iia orl. 7 Ee aenee 
H6ren des Lautes mehr dieser alsder  _._._ Wahl in der Mitte. 
rechten und linken Klappe zu.Am __ ----- Wahl links. 

dritten Tag hatte es sich auch an 

den Laut gew6éhnt und fing an, nachlassig zu werden, wahlte 
aber trotzdem links und rechts gut (beide 100%), die mittlere 
Klappe aber schlecht (50%). Am vierten Tag war sein Ver- 
halten ahnljich. Bereits am fiinften Tag hatte es sich dermassen 
an die Lage gewohnt, dass es sehr wenig Interesse mehr zeigte; 
am letzten Tage schliesslich hérte das Tier beinahe vollkommen 
zu arbeiten auf. 

Die Antwort auf die Frage, ob das Tier sich auch der 
rechten, mittleren oder linken Klappe zuwenden 
kann, nachdem es einen sehr leisen Laut wahr- 
genommen hat, ist jedoch positiv. Eine Lautdressur 
gelang dabei aber nicht. 


100 
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IV. VERSUCHE UBER DIE UNTERSCHEIDUNG ZWISCHEN 
SCHWARZ UND WEISS 


1. Methode: Darbietung zweier quadratischer Kartonstiicke in einer 
Entfernung von 25 cm. 

Die Anordnung war 4hnlich wie bei den vorigen Versuchen: 
2 Klappen, und zwar die 2. und 4. Klappe des Apparates, wur- 
den benutzt. Gerade oberhalb dieser Klappen wurden quadra- 
tische Kartonstiicke von 20 zu 20 cm Grésse angebracht. Hinter 
der Klappe mit dem weissen Papier war eine Belohnung zu 
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finden. Der Platz der Kartonstiicke wurde in regelmassiger Folge 
gewechselt (s. Taf. XVI, Abb. 1). 

Am ersten Tag wurde. bei 50 Versuchen 12 mal (also 24%) gut 
gewahlt. Das Tier war dabei sehr aufgeregt; es rannte und 
kletterte hin und her, war einmal links- und dann wieder rechts- 
laufig. Hauptsachlich wandte es sich nach den friiheren Klappen 
(1-3-5), welche jetzt aber verschlossen waren. Unentschlossen 
suchte es weiter und von einer Wahl war iiberhaupt nicht die 
Rede. Am zweiten Tag wahlte es in 50 Versuchen 19 mal (also 
38%) gut. Das Verhalten war dabei ahnlich wie am ersten Tag. 
Am dritten Tag wahlte es in 50 Versuchen 15 mal (also 30%) 
gut, am vierten Tag 11 mal (22%), am fiinften Tag wieder 11 
mal (22%) und am sechsten Tag 12 mal (24%) gut. Auch hier lag 
noch immer keine richtige Wahl vor; das Tier war immer noch 
zu aufgeregt und stark beweglich. Jeder Laut oder Gegenstand 
wurde mit Aufmerksamkeit betrachtet; das Tier naherte sich 
mit Vorsicht dem Gegenstand und beschniiffelte ihn, wahrend 
die Papierstiicke gar nicht beachtet wurden. Am siebenten Tag 
wahlte es bei 50 Versuchen 16 mal (also 32°%) gut, am achten 
Tag 20 mal (40%) und am neunten Tag bei 50 Versuchen 
22 mal (also 44%) gut. Die Kurve stieg also ein wenig an, blieb 
aber immer noch unter 50%. Das Verhalten des Tieres anderte 
sich dabei nicht. Am zehnten Tage wahlte es nur 15 mal (also 
30%), am elften Tag 17 mal (also 34%) und am zwolften Tag 
14 mal (28%) gut. Da sich das Verhalten des Tieres nicht an- 
derte, habe ich diese Versuche nicht weiter fortgesetzt (s. Abb. 5). 


Interessant war es dabei, zu beobachten, wie das Tier sich das Futter 
hinter den Klappen wegholte. Anfanglich dffmete es die Klappen aus- 
schliesslich mit dem Kopf, wobei es die Tiir mit seiner Schnauze wegstiess; 
nur wenn das Futter schwieriger zu bekommen war, wurde eine Pfote 
benutzt. Wenn es dann aber das Futter noch nicht erreichen konnte, fing 
das Tier zu piepen an. War das Stiickchen Banane hinter der Tir wegge- 
rutscht, so biss es energisch in das Holz; gelang es ihm dann noch nicht, 
das Stiickchen zu bekommen, so versuchte das Tier es mit Hilfe seiner 
Pfote und der Schnauze. Ich schob dann von hinten das Stiickchen nach 
der Mitte, damit der Palmenroller es erhaschen konnte. Bald lernte er ruhig 
vor der Klappe abzuwarten, bis ich das Futter nach der Mitte geschoben 
hatte. Das Tier hatte also durch Erfahrung gelernt, lieber ruhig zu warten, 
als selbstandig zu versuchen, das Futter zu erlangen. 


Als es mittels dieser Methode nicht gelang, das Tier auf 
Schwarz gegen Weiss zu dressieren, meinte ich anfangs, dass das 
Tier als typisches Boden- oder Klettertier die Nase im Gehen 
auf den Boden richte und die Papierstiicke darum zu hoch 
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(20 cm) vom Boden entfernt seien. Da jedoch ein Schliissel auf 
einer Hohe von 1 m gleich bemerkt wurde, hatte er sehr be- 
quem auch die Papierstiicke sehen kénnen. 

Das negative Resultat der Schwarz-Weiss-Versuche hat also 
eine andere Ursache, die wir in den nachsten Versuchen er- 
fassen werden. 


2. Methode: Wahl zwischen einem weissen und einem schwarzen 
Glas in 1 m Entfernung auf dem Brett in 2 cm dickem Sand. 

Schon frither wurde gezeigt, dass bei dieser Methode die Wahl 
nach Geruchsspuren ausgeschlossen ist. Ein Glas (6 cm hoch, 
Durchmesser 4 cm) wurde mit Ripolin schwarz, das andere 
weiss gemalt (s. Taf. XVI, Abb. 2). 

Bereits am 1. Tag wurde bei 50 Versuchen 26 mal (also 52%) 
gut gewahlt. Zweimal blickte das Tier zuerst von der Mitte 
aus hin und her, bevor es die richtige Wahl ausfiihrte. Das Tier 
war dabei nicht seitenstetig, zeigte auch kein Interesse fiir die 
Scheidewand. Am zweiten Tag wahlte es bei 50 Versuchen 
45 mal (90%) und am dritten Tag 49 mal (also 98%) gut, also 
fast 100%. Es zeigte sich somit, dass das Tier in 3 Tagen und 
150 Versuchen vollig auf Weiss dressiert worden war (s. Abb. 5). 
Als Kontrollversuche habe ich weisses Papier um das schwarze 
und schwarzes Papier um das weisse Glas gewickelt. Wiirde die 
Wahl vielleicht nicht F 
optisch, sondern olfak- j Luter 
torisch gewesen sein i 
(da nur das Futter 80} / 
unter dem  weissen 
Glas hingelegt war) so 
hatte es sich jetzt dem 

schwarzumwickelten 
Glas zuwenden miis- 
sen. Das Resultat war,  » 
dass bei25 Versuchen, 
wobei beide Glaser ein PRN SE Lit Dkciayeh yl 
Stiickchen Banane ent- S62 Sa Ge ae 
hielten, das Tier sich Abb. 5. Ergebnis der 4 Methoden der schwarz- 
immer dem weissen Wwé€iss-Unterscheidung. 
Riku smeandienttior= Viereckige Papiere (schwarz-weiss). 


Bee - ——— Zwei Glaser. 
mit ist bewiesen, dass Tipes Werte. 


der Palmenroller ---- Zwei Kasten. 
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weiss von schwarz unterscheidet und sich dabei nach 
Weiss richten kann. 

Wir sehen mithin, dass, wahrend das Tier sich bei der 1. Methode 
mit zwei weissen und schwarzen Papieren in einer Scheide- 
wand in 600 Versuchen nicht auf Weiss dressieren liess, nach 
der 2. Methode in 150 Versuchen eine Dressur auf Weiss gelang 
(s. Abb. 5). Offenbar fallen ihm zwei Glaser mehr auf als zwei 
Papierstiicke in einer Scheidewand. Die Glaser haben als Gegen- 
stand eine Bedeutung, wahrend bei Methode 1 zwar das Brett 
gesehen wird, aber die zwei Platten in der Wahrnehmung wahr- 
scheinlich nicht hervorspringen. 

Da die Weiss-Dressur nach der 2. Methode gelungen ist, darf 
man erwarten, dass der Palmenroller sich jetzt auch einer 
anderen weissen Form zuwendet. Um dies zu untersuchen, 


nahm ich einen schwarzen und einen weissen Wiirfel je von 
8 cm Hohe. 


3. Methode: Wahl zwischen zwei Wiirfeln in einer Entfernung von 
1 m auf dem Brett. 

Am 1. Tage wurde bei 50 Versuchen gleich 49 mal (also fast 
100%) gut gewahlt. Nach jedem Versuch, bei welchem das Tier 
sich dem weissen Wiirfel zuwandte, bekam es von mir eine Be- 
lohnung. — Hiermit ist also gezeigt worden, dass, wenn von 
Gegenstanden mit verschiedenen Formen einer die Dressur- 
farbe hat, das Tier sich mehr nach der Farbe als nach der Form 
richtet. 

Die Frage ist jetzt: Wird die Dressur nach der 1. Methode 
vielleicht gelingen, nachdem das Tier schon auf einen weissen 
Gegenstand dressiert worden ist? Als Ubergang von der Dressur 
der schwarzen und weissen Glaser (Methode 2) zu den schwarzen 
und weissen Papierstiicken (Methode 1) benutzte ich dazu zwei 
Kasten, wobei auf den abfallenden Deckel (der etwas hervor- 
sprang und dadurch leicht aufklappbar war) schwarze and 
weisse Kartonstiicke (15 zu 15 cm) geschoben werden konnten. 
Die Kasten haben eine Grundflache von 17 X 13 cm und sind 
hinten 12 cm hoch. 


4. Methode: Zwei Kasten, einer mit einem weissen, einer mit einem 
schwarzen Kartonstiick markiert, stehen in einer Entfernung von I m ai 
dem Brett (s. Taf. XVI, Abb. 3) 


Jeden Tag wird das Futter j in den anderen Kasten gelegt und 


BEOBACHTUNGEN USW. BEI EINEM PALMENROLLER 393 


bei jedem Versuch die Stellung der Kasten geandert. Beim 
Offmen beisst das Tier zuerst den Deckel und hebt diesen dann 
schnell mit der Pfote und Schnauze hoch. Am 1. Tag war das 
Tier vollig linkslaufig. Am 3. Tag wahlte es bei 50 Versuchen 
29 mal (also 58%), am 4. Tag 28 mal (also 56%) richtig, fing 
dann aber wieder an, linkslaufig zu werden. Am 5. Tag wurde 
es unaufmerksam, horchte bei jedem Laut scharf auf und in- 
teressierte sich fiir die Umgebung mehr als fiir die Versuche. 
Dabei wahlte es von 50 Versuchen nur 24 mal (48°) gut, wel- 
cher Prozentsatz an den nachsten Tagen immer niedriger wurde 
(s. Abb. 5). Am 8. Tag stieg der Prozentsatz wieder bis auf 
52%, fiel dann wieder in den nachsten Tagen immer mehr ab. 
Nach 500 Versuchen in 12 Tagen habe ich diese Versuche auf- 
gegeben. Bei dieser Methode war das Resultat also vollig negativ; 
es gelang nicht, den Palmenroller in dieser Weise auf Weiss 
gegen Schwarz zu dressieren. Tabelle I gibt eine Ubersicht tiber 
die Wahlzahlen der 4 Methoden. Die Prozentzahlen unten sind 
die Durchschnittszahlen, woraus hervor geht, dass nur die 2. und 
3. Methode Erfolg hatten. 


TABELLE I. 


Richtiges Wahlen bei den 4 Methoden der Schwarz-weiss-unterscheidung. 


Versuchs- | 


tag 


2IxX 


Methode 1 Methode 2 Methode 3 


Versuchs- Versuchs- Versuchs- 


tag Anzahl WA te Anzahl Se, tag Anzahl 


| Anzahl 


14 |28 20IX | 15 
30, 7% 80% 99% 


Methode 4 


% 


458% 
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V. VERSUCHE UBER DIE INTELLIGENZ 


Die Palmenroller gehéren zu der grossen biologischen Gruppe 
der Baumtiere. BrERENS DE HAAN (1932) meint, bei dieser Gruppe 
eine ziemlich iibereinstimmende angeborene psychische Struktur 
erwarten zu kénnen, wobei die Tiere im allgemeinen eine mehr 
oder weniger grosse Ubereinstimmung in den angeborenen 
Reaktionen besitzen. Bei Gefahr werden sie gleich in die Baume 
fliichten, wahrend ausgesprochene Bodentiere auf dem Boden 
zu entflichen suchen. 

Das Wahrnehmen in senkrechter Richtung fallt ihnen durch 
das Leben auf den Baumen auch leichter als den Bodentieren. 
Von ALLESCH (1931) hat Versuche bei einem Lemur (als echtes 
Baumtier) angestellt, wobei er sich die Frage stellte, ob im all- 
gemeinen bei einem solchen Baumtier die Umwelt ,,euklidisch 
geformt’’ ist, d-h. ob der Raum in seinen drei Dimensionen fiir 
das Tier vollig gleichwertig ist. Bei seinen Versuchen wurde das 
Tier darauf dressiert, Futter unter dem am weitesten entfernten 
von zwei Kasten zu suchen, welche mit einer Tiefenentfernung 
von 30-40 cm auf dem Boden standen. Als dies gelungen war, 
wurde die Tiefenentfernung allmahlich vermindert, bis schliess- 
lich bei einer Entfernung von 10 cm das Tier in seiner Unter- 
scheidung versagte. Ahnliche Versuche wurden jetzt mit senk- 
recht tibereinander angebrachten Kasten angestellt, wobei das 
Tier anfangs wieder aufs neue lernen musste, den héchsten der 
beiden Kasten zu wahlen. Zuerst mislangen die Versuche mit 
30 cm Hohenentfernung zwischen beiden Kasten; erst bei einer 
Entfernung von 50 cm konnte das Tier auf den héheren dressiert 
werden. Als dies gelungen war, wurde die Tiefenentfernung 
allmahlich auch hier wieder vermindert, wobei die Grenze der 
Unterscheidung jetzt erst bei 5 cm gefunden wurde. Die Leistung 
des Makis ist also senkrecht bedeutend besser als wagerecht. Bei 
ahnlichen mit Menschen angestellten Versuchen ergab sich, dass 
diese besser in wagerechter Richtung zu unterscheiden ver- 
mochten, als in senkrechter Richtung. Durch diese Versuchs- 
ergebnisse ist also bewiesen, dass die Raumrichtungen fiir die 
Tiere nicht gleichwertig sind und die Umwelt demnach nicht 
euklidisch geformt ist. 

BIERENS DE HAAN (1932) hat in fritheren Versuchen bei Pro- 
cyoniden und einem Eichhérnchen untersucht, wie und unter 
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welchen Bedingungen die Tiere verschwundenes Futter wieder 
aufsuchen, und zwar wenn: 

a. die Person des Experimentators als Versteck benutzt wird, 

b. ein Gegenstand umgestiilpt ist, 

c. ein Gegenstand verschlossen ist und 

d. das Futter ausserhalb des unmittelbaren Bereiches des 
Tieres versteckt worden ist. 

Es zeigte sich dabei, dass die Tiere (zwei Wasch- und zwei 
Nasenbaren) die erste Aufgabe gleich zu lésen wussten, wahrend 
das Eichhérnchen nicht imstande war, das Futter zu finden, wenn 
es sich in der Hand oder in der Tasche des Experimentators be- 
fand. Das Umkehren eines Gegenstandes, unter welchem Futter 
versteckt ist oder-das Offnen einer Biichse fallt allen Tieren sehr 
leicht. Relativ leicht fallt es den Raubtieren auch, das in die 
Biichse geworfene Futter heranzuholen, indem sie die Biichse am 
Bindfaden heranziehen. Das Eichhérnchen versagte aber auch 
hierbei. Alle diese Unterschiede sind mehr oder weniger zu ihren 
natiirlichen Reaktionen im Freileben in Beziehung zu bringen. 
Das Umkehren eines Gegenstandes ist fiir ein futtersuchendes 
Tier zweifellos eine mehr gelaufige Handlung als das Heran- 
ziehen einer Biichse mit unsichtbarem Futter. Bemerkenswert ist 
es daher, dass die 4 Raubtiere diese Handlung gleich gut aus- 
fiihrten, obwohl sie sehr bestimmt eine ahnliche Handlung in 
ihrem Freileben nie ausgefiihrt hatten. Gewiss ko6nnen wir denn 
auch sagen, dass im Suchen nach nicht direkt wahrnehmbarem 
Futter ein Intelligenzfaktor steckt. Tiere, welche unter bestimm- 
ten Umstanden das Futter noch suchen, benehmen sich somit 
intelligenter als diejenigen, welche nicht suchen. 

Ich habe dann ahnliche Versuche am Palmenroller angestellt. 


1. Der Experimentator wird als Versteck benutzt. 


a. Handoffnungsversuche. 


Das Futter wird vor den Augen des Tieres in die Hand ge- 
nommen und diese, wenn es zugreifen will, geschlossen. 

Sofort macht das Tier mit der Schnauze, manchmal mit Hilfe 
der beiden Pfoten, meine Hand auf und nimmt das Futter heraus. 


b. Taschenversuche. 

Dem Tiere wird das Futter vorgehalten und dieses dann, wenn 
es zugreifen will, vor seinen Augen in die Tasche des Experimen- 
tators fallen gelassen. 
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Versuch 1. Das Tier sieht das Stiickchen Banane und springt gleich vom 
Gitter auf mich zu. Nachdem es nichts in meinen Handen gefunden hat, 
schniiffelt es weiter herum und findet das Futter geruchlich in meiner Tasche 
von der Aussenseite. Zufalligerweise kommt es jetzt mit seiner Schnauze 
oben an meine Tasche, steckt gleich den Kopf hinein und findet das Bana- 
nenstiickchen. 

Versuch 2. Vom Gitter aus wird gleich, nachdem das Tier eben meine 
Hand berochen hat, die Tasche beschniiffelt, der Kopf hineingesteckt und 
die Banane verspeist. ; 


Auch weitere Versuche verliefen ahnlich. Dabei kletterte das 
Tier entweder an meinen Beinen hoch oder es sprang vom 
Gitter aus gleich auf mich zu. Beide Aufgaben wurden also mit 
Leichtigkeit gelést. 


2. Versuche, bei denen ein Gegenstand umgestiilpt wurde. 
a. Blumentopfversuch. 


Ein solcher wurde schon friiher beim Geruchssinn beschrieben. 
Nachdem das Tier geruchlich etwas unter dem Topf wahrge- 
nommen hat, wird der Topf mit Hilfe der Schnauze und der 
Pfoten weggeschoben oder umgeworfen. Ahnlich wie bei den 
Versuchen MUuLLeERs (1930) kann man hier von einem primaren 
Umkehren des Topfes sprechen. 


3. Versuche, bet welchen Futter in etnem geschlossenen Behdlter 
versteckt wurde. 


a. Der Kastenversuch. 


Die Kasten sind mit einem abfallenden Deckel, der etwas her- 
vorspringt und dadurch leicht aufklappbar ist, geschlossen. 


1. Versuch. Das Tier klettert auf den Kasten, beschniiffelt ihn von allen 
Seiten, beisst ein wenig die Ecken, steckt dann seinen Kopf unter den 
Deckel und 6ffnet ihn mit Hilfe seiner Vorderpfoten. 

2. Versuch. Das Tier beschniiffelt den Kasten von allen Seiten; nach 
go Sekunden findet es die Lésung. 

3. Versuch. Zuerst wird die Seite etwas angebissen und nach 30 Sekunden 
gedffnet. 


4. Versuch. Nach to Sekunden wird gleich mit Hilfe der Pfote der 
Kasten gedfmet. 


Das Offnen des Kastens wird also vom Tier ohne Schwierig- 
keit ausgefiihrt. 
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4. Das Futter ist ausserhalb der Reichweite des Tieres offen nieder- 
gelegt. 


a. Futter-am-Bindfaden-Versuch nach unten. 


Das Futter wird an einem iiber einen Ast gelegten Bindfaden 
in einer Entfernung von 1 m von Boden festgebunden. Das 
Futter hangt damit ausser Reichweite des Tieres und kann nur 
am freien Ende des Fadens, welches im Bereich des Tieres her- 
unterhangt, herangezogen werden. 

Die Frage ist also, ob das Tier sich das Futter auf diesem Wege 
heranholen kann. 


Versuch 1. Das Tier lauft im Verschlage umher, bleibt unter der Banane 
stehen, richtet seinen Kopf hoch, beisst spielerisch in den Bindfaden, geht 
wieder weg, kommt dann zuriick, zieht zuerst z6gernd, bald energisch an 
dem Faden und erhalt dadurch das Futter. 

Versuch 2. Das Tier zieht das Futter, nachdem es dieses olfaktorisch 
wahrgenommen hat, gleich an dem Faden herunter. 


6b. Futter-am-Bindfaden-Versuch nach oben, 


Das Futter wird an einen Bindfaden gebunden und in 4 m 


Entfernung an einem Ast festgebunden. 
Die Frage ist jetzt, ob auch hier das Tier, den Bindfaden hin- 
aufziehend, das Futter zu sich heranholen kann. 


Versuch 1. Das Tier riecht etwas, bleibt stehen, schaut nach oben, 
reckt seinen Kérper aus, um auf diese Weise das Futter zu erreichen, aber 
es gelingt nicht; es schaut umher, geht dann weg nach dem Baum, klettert 
ohne Bedenken hinauf, erreicht in wenigen Sekunden den Ast, versucht 
jetzt mit Hilfe seiner Pfote den Bindfaden heran zuholen, was ihm gelingt 
(Taf. XVI, Abb. 4). Jetzt wird das Futter in den Mund genommen und 
das Tier will sich mit dem Futter entfernen. Da dies nicht gelingt (das 
Futter ist festgebunden), zicht das Tier 2 mal energisch an dem Faden. 
Wenn auch dies noch nicht hilft, frisst das Tier das Futter auf dem Ast auf. 
Die Zeitdauer ist 30 Sekunden. 

Versuch 2. Ahnliches Verhalten. Die Zeitdauer betrug 15 Sekunden. 


Wir sehen somit, dass in beiden Fallen das Futter gleich geholt 
wird, also ein primares Erfassen stattfindet. 


c. Futter-am-Bindfaden-Versuch in wagerechter 
Richtung. 


Das Futter wird, an einem Bindfaden befestigt, ausserhalb der 
Reichweite des Tieres zwischen 2 Wanden niedergelegt. Nur das 


398 FLORRIE HEUBEL 


lose Ende des Bindfadens liegt im Bereiche des Tieres auf dem 
Boden. Die Frage ist jetzt, ob das Tier auch in wagerechter 
Richtung das Futter auf indirektem Wege heranzuholen weiss. 


Versuch 1. Das Tier riecht das Stiickchen Banane, lauft langs der Holz- 
wand, bleibt genau bei der Stelle, wo das Futter liegt, an der Aussenseite 
stehen, fangt dann an, etwas Sand wegzukratzen, hort aber bald damit auf. 
Dann geht es wieder zuriick nach der Offnung, kratzt auch hier etwas Sand 
weg, wodurch der Faden etwas angezogen wird, hért aber auch hier wieder 
auf. Plétzlich schiebt es, ganz unerwartet, durch festes Driicken mit dem 
Kopf die Wand etwas weg, wodurch es das Futter erreicht. 

Versuch 2. Das Tier versucht gleich, das Brett wegzuschieben, aber wenn 
dies nicht sofort gelingt, hért es auf, weiter zu suchen. 


Die Antwort auf meine Frage ist also negativ. Es zeigt sich, 
dass das Tier bei diesen wagerechten Bindfadenversuchen nicht 
fahig ist, Bezichungen zwischen den heiden Gegenstanden zu 
erfassen, wahrend es die Aufgabe in senkrechter Richtung 
dagegen primar zu lésen wusste. Bei einem solchen echten Baum- 
tier wird dieses Verhalten durch seine natiirliche Lebensweise 
verstandlich. 


5. Das Futter ist ausserhalb der Reichweite des Tieres ect ge 
niedergelest. 

a. Eine Kiste mit angebundenem Bindfaden steht 
auf einem Tisch. 


Das Futter wird vor den Augen des Tieres in eine Kiste ge- 
worfen, die ausserhalb der Reichweite des Tieres auf einem 
Tisch steht und mittels eines angebundenen Bindfadens, dessen 
freies Ende im Bereiche des Tieres auf dem Boden liegt, heran- 
gezogen werden kann. 

Die Frage ist nun, ob das Tier es versteht, das versteckte Futter 
auf diesem indirekten Weg heranzuholen. Direkt kann das Tier 
auch von der Seite das Futter nicht erreichen; es muss also den 
Bindfaden benutzen. 

Wie zu erwarten war, war das Resultat véllig negativ: Das 
Tier gab sich nicht die geringste Miihe. 

Im vergleich mit meinen friiheren Versuchen bei einem Kan- 
guruh (HEUBEL 1939), das ein typisches Bodentier ist, konnen 
wir feststellen, dass beiden Tieren, nachdem sie das Futter wahr- 
genommen haben, das Heranziehen desselben in senkrechter 
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Richtung nicht die geringste Mithe kostet, wahrend der Versuch 
in wagerechter Richtung vollig scheitert. 


6. Schiebetiirversuche. 


a. Hinter. einer geschlossenen Schiebetiir wird 
Futter niedergelegt. 


Ein Stiickchen Banane wird hinter eine Schiebetiir, die zwei 
Verschlage verbindet, gelegt und die Tiir dann gut zugeschoben. 

Sobald der Palmenroller das Futter durch die Spalte riecht, 
fangt er eifrig zu kratzen an, wodurch die Tiir sich 6ffnet und 
das Tier das Futter findet. Bei den nachsten Wiederholungen 
setzt das Tier sofort seine Pfote mit den Nageln zwischen die 
Spalte und schiebt die Tiir weg. 

Es zeigt somit dabei ein primares Erfassen. 


VI. ZUSAMMENFASSUNG 


Bei einem Arctogalidia stigmatica wurde die Rangordnung der 
Sinne untersucht. Es stellte sich heraus, dass der Geh6ér- und 
Geruchssinn sehr scharf entwickelt sind, der Gehorsinn dabei 
an erster, der Geruchssinn an zweiter, der Gesichtssinn an 
letzter Stelle kommt. Im Dunkeln ist das optische Wahrnehmen 
bedeutend besser als im Tageslicht. Untersuchungen uber 
Weiss-Schwarz-Unterscheidung wurden mit 4 verschiedenen 
Methoden vorgenommen, wobei die Dressur auf Weiss bei deut- 
licher Form-Farbe-Unterscheidung in einigen Tagen gelingt, 
jedoch in anderen Fallen scheitert. 

Weiter wurde die Intelligenz untersucht, wobei die Frage 
gestellt wurde, ob das Tier unter bestimmten Umstanden das 
Futter noch sucht, mit anderen Worten, ob es mit primar oder 
sekundar erworbenem Verstandnis die Situation beherrscht. 
Dabei zeigte es sich, dass das Tier die Aufgaben, wobei der 
Experimentator als Versteck benutzt, ein Gegenstand umge- 
stiilpt oder verschlossen wurde, sehr leicht léste. Wenn das 
Futter ausserhalb der Reichweite des Tieres offen hingelegt 
wurde, léste das Tier die Aufgabe wohl in senkrechter Richtung, 
nicht aber in wagerechter. Zum Schluss zeigte es ein primares 
Erfassen bei Schiebetiirversuchen. 
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I. EINLEITUNG. 


Die vorliegende Arbeit unterscheidet sich von meiner in 
, Ardea’? 1938 in hollandischer Sprache erschienenen Ver6ffent- 
lichung hauptsachlich dadurch, dass ich damals eine genaue 
Beschreibung der Ausdrucksbewegungen und Laute beabsich- 
tigte und diese zu sehr aus dem Gesamtverhalten herausriss, 
wodurch ihre Funktionen in dem Ganzen nicht zu ihrem Recht 
kamen. Daher méchte ich diese Ausserungen und ihre 
Funktionen in der vorliegenden Arbeit kurz charakteri- 
sieren anstatt ste zu beschreiben und versuchen, ihre 
phylogenetischen Urspriinge anzugeben. Ein weiterer 
Unterschied zwischen beiden Arbeiten ligt darin begriindet, 
dass ich jetzt (1939) weiss (nachdem ich ungefahr 2300 Stunden 
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Kormorane beobachtet habe), wodurch die Geschlechter sich 
bei der Paarbildung als solche erkennen lassen. Es hat mich 
viel Miihe gekostet, dies herauszufinden, was dem verwickelten 
Durcheinanderlaufen der Verhaltenssysteme zuzuschreiben ist. 


II. DIE VERHALTUNGSWEISEN MIT SELBSTERHALTUNGS- 
FUNKTION. 


Der Nahrungserwerb. Der Kormoran fangt fast ausschliess- 
lich Fische, indem er mit grosser Gewandtheit taucht. Die 
meisten Fische holt er vom Boden herauf. Viele Scharben 
scheinen sich auf besttmmte Fischarten oder Gruppen zu spe- 
zialisieren (etwa Aal), aber auch das Wetter hat einen sehr 
grossen Einfluss, weil das Verhalten der Fische davon abhangt. 
Im zoologischen Garten ,,Artis” (Amsterdam) und an der 
Zuiderzee ist manchmal beobachtet worden, wie der Kormoran 
auch Entenkiicken frisst, ich selbst sah in ,,Artis’’, dass ein 
Teichhuhnkiicken ,,spielend”’ gefangen, aber nicht verschluckt 
wurde. Einmal erhielt ich einen zuverlassigen Bericht iiber das 
Fangen und Fressen einer Wasserratte (Arvicola amphibia (L.)). 
Auf dem Balkan sollen die Kormorane oft fliegende Schwalben 
erbeuten (PoRTIELJE 1927, BERNATZIK 1929). Gefangene Fische 
werden nicht sogleich verschluckt, insbesondere grosse Fische 
werden zuerst einige Zeit beknabbert, hochgeworfen und wieder 
aufgefangen, wahrscheinlich damit sie nicht alJzusehr im Kropf 
zappeln. Dieses Verhalten ist die Fischknabberbewegung. 
Jedoch sieht man bisweilen Kormorane in der Kolonie an- 
kommen, deren Hals zuckende Fische verrat. Sogar sah ich 
einmal, dass ein Junges beim Fiittern einen lebenden Fisch 
auf den Boden fallen liess, der durch zuckende Bewegungen 
ins Wasser glitt und wieder davon schwamm! Bisweilen sieht 
man Scharben truppweise fischen. Sie bilden dabei keine Front 
und stellen keine Treibjagd an, vielmehr schwimmit der Trupp 
in unregelmassigem Zickzack hin und her. Wenn sie ans Ufer 
kommen, machen sie kehrt, wonach sie sozusagen hinter ihrem 
eigenen Netze weiter fischen. 

Uber die ontogenetische Entwicklung des Fischfangens 
sei bemerkt, dass schon kleine Jungen Fischknabberbewegungen 
machen. Spater ,,scheinjagen” sie auf Gegenstande auf dem 
Boden des Kolonieteichs, mit denen sie dann wie mit Fischen 
vorgehen, aber nicht verschlucken. Allmahlich werden fisch- 
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ahnliche Gegenstande bevorzugt und danach endlich fangen 
die Jungen an, in der Umgegend der Kolonie lebende Fische 
zu fangen. Also wird der untergeordnete und am meisten spe- 
zialisierte Aktionsteil zuerst ,,spielend’ in Tatigkeit gestellt 
(und vielleicht eingeiibt) und erst viel spater reift dasjenige 
Aktionssystem, in dem dieser Teil seinen biologischen Sinn er- 
fillt. Zuerst also die Fischknabberbewegung, danach mit dieser 
Bewegung das Scheinjagen, zuletzt der Nahrungserwerb durch 
das Jagen, also genau umgekehrt, wie sich wahrscheinlich die 
phylogenetische Entwicklung vollzogen hat. Das Integrieren 
von Verhaltungssystemen in iibergeordnete Systeme im Laufe 
der Ontogenie scheint fast immer das Gegenteil von dem, was 
das biogenetische Grundgesetz von Harcket fiir die Morpho- 
logie besagt, aufzuweisen (5 weitere Beispiele und eine Aus- 
nahme im Nachstehenden). Selbstverstandlich kann diese Be- 
hauptung sich nicht nur auf Kormoranstudien griinden. 

Da der Kormoran seine Nahrung unter Wasser sucht und sich 
vorzugsweise auf dem Ufer oder auf im Wasser stehenden Pfahlen 
aufhalt, halt jeder Naturfreund ihn fiir einen ausgesprochenen 
Wasservogel. Doch ist dies eigentlich nicht richtig; der Kormoran 
ist sogar fast wasserscheu. Niemals wird er etwas im Wasser tun, 
wenn er dasselbe ebensogut auf dem Trocknen tun kann. Enten, 
Mowen und viele andere Wasservégel sieht man sehr oft auf dem 
Wasser schlafen, sich putzen, usw., bei den Scharben geschieht 
dies sehr selten; ich sah es durchschnittlich noch nicht einmal 
im Jahr. 

Durch die sehr einfache Struktur des Gefieders (HEINROTH 
1928) und der Federn (Lewis 1929) werden Kormorane und 
Pelikane im Wasser nass, im Gegensatz zu anderen Wasservogeln. 
Sie sind also ihrem natiirlichen Nahrungserwerb merkwiirdig 
wenig angepasst. Nach dem Schwimmen werden schleunigst 
Fligel, Schwanz und Deckfederi: durch eine eigentiimliche und 
elegante Verhaltungsweise getrocknet (Abb. 7, siehe Komfort- 
verhalten). 

Die Defakation und Regurgitation gehoren in natiir- 
licher Folge zum Nahrungserwerb. Unverdauliche Fischgraten 
und -schuppen, sowie auch wohl zuviel gefangene Fische werden 
in Ballenform erbrochen mit nach unten gewandten weit ge- 
offmetem Schnabel und widerlichem, heiserklingendem Laut. 
(Abb. 1). Graten oder Fische, welche in der Kehle Schmerzen 


verursachen, werden durch Aufblasen und Zitterbewegungen 
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des Schlundes (die Nasenlécher sind beim Kormoran ge- 
schlossen!) in eine schmerzlose Stellung gebracht oder mit 
raschem heftigem Kopfschiitteln und lautem chock” oder 
,Kchack” ausgehustet (Junge ,,Kchit’’). Fallt das Erbrochene 


Abb. 1. Erbrechen. *) 


auf das Nest oder auf den Riicken eines anderen Kormorans, so 
wird es mit deutlicher Abscheu entfernt. 

Es wird eine milchweisse Fliissigkeit oder eine dickere braune 
Substanz defaziert. Letztere wird mit demselben Ausdruck der 
Abscheu entfernt. Merkwiirdigerweise ist die braune Substanz 
auch fiir den Menschen viel widerlicher als die weisse. 

Das Gefahrentziehen. Der erwachsene Kormoran pflegt 
bei grosser Gefahr mit stark rauschendem Fliigelschlag (starkere 
Kraftentfaltung als gewéhnlich) fortzufliegen. Auf dem Wasser 
sieht man ihn bei drohender Gefahr oft untertauchen, um erst 
in grosser Entfernung wieder aufzutauchen. Bei Argwohn und 
Beunruhigung sieht man die mit Halsreckbewegungen begleitete 
Haltung von Abb. 2, welche in der Terminologie von HErn- 
ROTH Fluchtstimmung (nicht Flugstimmung!) andeuten wiirde, 
d.h. also Schreckaffekt. Wie alle Intentionshandlungen, méchte 
ich auch diese als ein ganz schwaches Streben auffassen. Ein 
Beispiel kann dies verdeutlichen: 

Wenn ein Kormoran etwas Fremdartiges bemerkt, so sieht er, 
so lange die Neugier iiberwiegt und der Fluchtdrang noch 


*) Die Abb. sind nach Photos hergestellt. Die Schriftleitung der Zeitschrift 


Ardea war so liebenswiirdig, die Mehrzahl der Klischees zur Verfiigung zu 
stellen. 
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schwach ist, argwohnisch dorthin, wobei Halsreckbewegungen 
die Perzeption dadurch verbessern, dass sie eine Art Parallaxe 
entstehen lassen. Wird das Bediirfnis nach Sicherheit starker 
aktiviert, so streckt das Tier den Hals weiter nach vorn, wobei der 
Schrecken iiber die Neugier allmahlich itiberwiegt und verdrangt. 
Wird die Wahrnehmungsgestalt etwas mehr schreckenerregend, 
so lauft die Scharbe einige Schritte von der ,,Gefahr’’ fort, oder 
schwimmt einige Dezimeter von ihr weg. Im Wesentlichen ist 
dies also schon Fliichten (sich von der Gefahr entfernen). Das 
hat natiirlich noch keine praktische Bedeutung, da es nichts aus- 
macht, ob man sich 500 cm oder 530 cm von der Gefahr entfernt 
befindet. Bei steigendem Fluchtdrang wird der Vogel auffliegen, 


Abb. 2. Sichern (der Beobachter ist die 
,Gefahr’’). 


ein Meter weiter sich wieder niederlassen und dann noch eine 
kleine Strecke davon schwimmen oder laufen. Jedoch hat auch 
dies noch nicht viel Wert zum Entrinnen der Gefahr. 

Wir sehen also einen fliessenden Ubergang von der Intentions- 
bewegung (wobei gleichzeitig auch die Neugier eine Rolle spielt) 
uber das unvollendete Streben zum vollendeten Streben hin, wo- 
bei das Tier sich schliesslich in einer Entfernung von Hunderten 
von Metern in Sicherheit bringt. Bei dieser kontinuierlichen 
Reihe ist zwischen den Extremen kein Wesens-, sondern nur ein 
Starkeunterschied vorhanden, welcher bloss durch die Intensitat 
der Aktivierung bestimmt wird. Die nicht durch eine wirkliche 
Handlung gefolgte Intentionsbewegung ist daher m.A. ein un- 
vollendetes Streben, welches bereits geniigt zum Abreagieren 
des minimal aufwallenden Dranges. 
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Etwas anderes ist es, wenn eine Intentionsbewegung gefolgt 
wird durch die normale zielerreichende Handlung. Dieses Ver- 
halten weist dann auf die eigentiimliche, jedoch in der tier- 
psychologischen Literatur wenig beriicksichtigte Tatsache hin, 
dass der Drang durch ein bestimmtes Bediirfnis oder eine Wahr- 
nehmungsgestalt gewohnlich nicht auf einmal in voller Starke 
aufwallt, sondern wahrend einiger Sekunden, zuweilen auch 
schneller oder langsamer, allmahlich anschwillt, bis das Tier in 
voller Aktion ist und sein Streben ausfiihrt. ,,. Der Appetit kommt 
beim Essen”. Die Handlung beginnt daher immer mit einem 
schwachen Streben (Intentionsbewegung) und kommt nur bei 
starker Aktivierung des Bediirfnisses weiter zur Entfaltung. 

Die biologische Bedeutung der Intentionsbewegung ist 
' m.A. nicht nur eine Art Mitteilungsfunktion, sondern manchmal 
auch eine Vorbereitung zu der kommenden Aktion (,,5th mark of 
behaviour”, McDouGA.Lt 1936). Oft werden namlich bei Inten- 
tionsbewegungen gerade diejenige Muskelgruppen in Tatigkeit 
gesetzt, welche bei den kommenden Handlungen viel Arbeit 
verrichten miissen. Vielleicht werden diese dann physiologisch 
auf die Arbeit vorbereitet. Wenn wir nach langerer Ruhe wieder 
in Aktion kommen, beginnen wir damit, uns zu recken, ,,um das 
Blut wieder str6men zu lassen’’, wie man das auszudriicken pflegt. 
Aus Introspektion wissen wir dann, dass diese unwillkiirliche 
Handlung einerseits subjektive Spannung oder Drang abreagiert 
und andererseits die Arbeitsfahigkeit unserer Muskeln, welche 
nach Schlaf oder Ruhe schlaff waren, zunehmen lasst. Weil das 
Recken funktionell betrachtet eine Vorbereitung zu einer Aktion 
ist, méchte ich es ebenfalls zu den Intentionsbewegungen rechnen 
(Siehe Komfortverhalten). 

Meistens fliichten Kormorane truppweise, denn das Sehen von 
fortfliegenden Artgenossen erschreckt sie in der Regel mehr als 
die ,,Gefahr” selbst. Ob eine Schar vor irgendetwas fliichten 
wird, hangt also nur von den scheuesten Artgenossen ab (,,Sym- 
pathetic induction and imitation”, McDovucatt). 

Daunenjunge springen in einem Alter von ungefahr 3 bis 4 
Wochen aus dem Neste, wenn man sich ihnen nahert, fliichten 
dann springend, kletternd, laufend und tauchend und finden 
sich nach Wiederherstellung der Ruhe mit grosser Kletterge- 
wandheit und vorziiglichem Orientierungsvermégen wieder 
heim. 


Die Neugier kommt beim alten Vogel wohl niemals in 


ee 
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reiner Form vor, denn alles Fremdartige lasst zugleich auch die 
Angst vor dem Unbekannten entstehen. Das Ziel der Neugier ist 
die Verbesserung der Perzeption, damit das Tier weiss, was es 
eigentlich vor sich hat und ob es davor fliichten soll. Daher das 
Ausrecken und Einziehen des Halses, wodurch eine Parallaxe 
entsteht und der Nachteil des einaugigen Sehens weefallt, aus- 
serdem werden kleine neugiererregende Gegenstande be- 
schnabelt. 

Ganz anders ist es bei den Nestjungen: sie konnen auf ihren 
ersten Streifziigen oder sogar auch schon auf dem Neste sich 
recht lange Zeit mit dem aufmerksamen Betrachten der Land- 
schaft, dem Beschnabeln von Asten und Blattern, dem anfang- 
lich vorsichtigen, dann kraftigeren Herumhantieren von Gegen- 
standen und dem Hineinsehen in Rattenlécher beschaftigen. Tat- 
sachlich ist dieses sich vertraut machen mit ihrer Umwelt die 
Hauptbeschaftigung der jungen Tiere, da sie ja nicht viel anderes 
zu tun haben. 

Das Komfortverhalten oder die Bequemlichkeits- 
suche. Hierzu rechne ich mit McDouca.u die Verhaltungs- 
weisen, womit kleine Unannehmlichkeiten beseitigt werden. 
Beim Federnordnen, wobei der 
Schnabel als Kamm und der Schnabel 
und der Kopf als Biirste verwendet 
werden, wird wahrscheinlich auch das 
Ungeziefer entfernt, da kranke Kor- 
morane, die sich nicht putzen, in zwei 
Tagen eine Unmenge Ungeziefer 
bekommen. Kopf und Hals werden 
mit den Fusszehen gekratzt (Abb. 3). 
Diese ellipsenformige Fussbewegung 
ist vollig stereotyp, daher wendet der 
Kormoran den Kopf solange, bis die zu App. 5. Kopf- und Hals- 
kratzende Stelle an die Zehen gelangt. kratzen. 
Komisch sind manchmal die Halswin- 
dungen, wenn er vergebens versucht, die rechte Kopfseite 
mit dem linken Fuss oder umgekehrt zu kratzen. Dieses Ver- 
halten ist das einzige mir beim Kormoran bekannte Beispiel 
einer Verhaltungsweise, die aus einem nicht stereotypen und 
einem stereotypen Handlungsteil besteht, also einer ,,Ver- 
schrankung einer Taxisbewegung und einer Instinkthandlung”’ 
im Sinne von Lorenz und TINBERGEN (1938). Andere Bewe- 
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gungen mit immer gleichem Bewegungsablauf (abgesehen von 
Intensitatsunterschieden) kenne ich nicht mit Sicherheit; sie 
konnen vielleicht wohl alle den Umstanden angepasst werden. 
Freilich ist es grundsatzlich immer méglich, dass in den an- 
passungsfahigen Bewegungen starre Teile versteckt sind, diese 
lassen sich jedoch nicht auffinden. Vielleicht bildet die Starrheit 
der Instinkthandlung nur bei spezialisierten Arten, wie Gansen 
und Enten, die Regel. 
Gebadet wird besonders bei warmem Wetter wahrend der 
Mittagzeit; es dient also wohl zur Abkihlung, im Gegensatz zu 
vielen anderen Arten, die bei anfangendem 
Regen baden. Es besteht hauptsachlich aus 
einem Herumplanschen mit den Fliigeln auf 
-dem Wasser, sodass dies weit herumspritzt 
und das Tier pudelnass wird. Bei warmem 
Wetter sieht man auch oft ,,Kehlsack- 
facheln” (Abb. 4), wobei der Kehlsack 
zittert und dadurch der Rachenhodhle Ver- 
dunstungswarme entzieht. 
Sowohl beim Federordnen als nach; dem 
maste leeasinmice Baden sieht man oft das Sich-schiitteln 
und zwar nur mit dem Kopf, mit Kopf und 
Rumpf (Abb. 5), mit Kopf, Rumpf und Fliigeln (Abb. 6), oder 
nur mit den Fliigeln, wobei diese dann kraftig geschwungen 
werden (das_ ,,Sichfliigeln’’). 
Wie viele Végel hat der Kor- 
moran in der Biirzelgegend 


Abb. 5. Sichschiitteln mit Kopf und Abb. 6. Sichschiitteln mit Kopf, 
Rumpf. Rumpf und Fliigeln. 
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eine Driise, der er mit dem Schnabel Fett entnimmt und damit 
die Federn einfettet. Das geniigt jedoch nicht, um ihn vor 
Wasser zu schiitzen, denn die Federstruktur ist sehr lose 
und die Fliigel werden nicht durch eine ,,Tasche” von 
Tragfedern umhiillt. Daher muss der nasse Kormoran immer 
schleunigst mit erhobenen Deckfedern den Kérper und beson- 
ders die Fliigel trocknen, fast immer beide Fliigeln gleichzeitig 
(Abb. 7). Das Fliigeltrocknen ist eine reflexartige Reaktion 
auf die Empfindung ,,nass’’, gleichgiiltig ob diese auf den Fliigeln 


Abb. 7. Fliigeltrocknen. 


oder irgendwo anders auftritt. Die biologische Funktion des 
Fliigeltrocknens ist eigentlich dieselbe wie das Ziel des ,,comfort- 
instinct”, namlich ,,to remove, or to remove oneself from, what- 
ever produces discomfort, as by scratching or by change of 
position and location” (McDovucALL, 1935), nur ist ersteres 
reflexmassig, letzteres triebmassig (endogene Reizerzeugung im 
Sinne von Lorenz). Offenbar ist das Fliigeltrocknen eine Differ- 
enzierung des Komfortinstinkts, welche durch das Zuriickziehen 
des TriebmAssigen eine losgeloste fast reflexmassige Reaktion 
geworden ist. Diese Fliigeltrocknenreaktion ist demnach jetzt 
unabhangig von dem Instinktensystem und wird nicht mehr 
dadurch beeinflusst. Fliigeltrocknen kann sogar mit Schlafen und 
vielerlei anderen Verhaltungsweisen zusammen fallen und be- 
ginnt schon sehr einem Reflex zu gleichen. (Siehe auch Por- 
TIELJE 1938 iiber die Entstehung der Reflexe). +) 


1) Ausser durch das objektive Triebziel verrat die Fligeltrocknenreaktion 
ihre Herkunft auf zweierlei Weise. Wenn ein Kormoran aus dem Wasser 


410 A. KORTLANDT 


Allgemeine Intentionsbewegungen. Diese Gruppe von 
Ausserungen steht dem Komfortverhalten wohl ziemlich nahe, 
wechselt jedenfalls vielfach mit ihm ab. HEINROTH (1910) be- 
schrieb Intentionsbewegungen mit Mitteilungsfunktion, welche 
dazu dienen, eine Gruppe von Végeln zu einer Aktionsgemein- 
schaft zu vereinigen, z.B. bei Gansen eine Schnabelbewegung, 
welche: ,,Wir wollen gehen” bedeutet. Daraus ist demnach er- 
sichtlich, was das Tier in der nachsten Minute tun wird, es sei 
denn, dass es seine Absicht nicht ausfiihrt. Allgemeine Inten- 
tionsbewegungen mochte ich diejenigen Verhaltungsweisen 
nennen, welche zwar eine Aktion vorbereiten oder einleiten, 
jedoch keine Mitteilungsfunktion fiir die Artgenossen haben, da 
sie nicht spezifisch sind. Sie bedeuten also: ,,I[ch will ....”, 
aber was das Tier will, kann man daraus nicht erfahren. Es sind 
dies alles Ausreckbewegungen, welche ,,das Blut wieder strémen 
lassen”? und dadurch die Muskeln fiir kommende TAatigkeiten 
vorbereiten. 

Den Unterschied zwischen dem Fliigelaufrichten und dem 
Fligelstrecken zeigen die Abb. 8 und g. Die alten Scharben 
strecken meistens nur einen Fliigel gleichzeitig, obwohl sie auch 
wohl einmal beide gleichzeitig strecken und es sogar Individuen 
gibt, die sich genau umgekehrt verhalten. Die noch nicht er- 
wachsenen Jungen strecken meistens beide Fliigel gleichzeitig, 
jedoch nicht immer gleich weit und gleich lange. Die Bewegungs- 
richtung kann iiberwiegend wagerecht oder mehr senkrecht sein; 
wie bei anderen Bewegungen lasst sich hier also schwierig etwas 


kommt, beginnt er damit, seine Federn zu strauben, dann macht er sehr 
schnelle zuckende Bewegungen, die bei den Fliigeln endigen, wonach diese 
schnell ausgeschlagen werden. Darauf geht diese Bewegung in ein lang- 
sameres hin und her Schwingen iiber und schliesslich halt der Vogel die 
Fligel regungslos weit auseinandergebreitet, erst noch mit erhobenen Fligel- 
und Schwanzdeckfedern, spater mit glatt angelegten Deckfedern. Wir sehen 
also einen Ubergang vom Schiitteln der Federn bis zur Fliigeltrocknenreak- 
tion, wobei erst die dicken Wassertropfen fortgeschleudert werden und 
danach die restliche Feuchtigkeit getrocknet wird. Bei windigem Wetter 
sehen wir, wie die Scharbe ihre Fliigel weniger schwingt als bei stillem 
Wetter, da der Wind die Funktion des Schwingens iibernimmt. Weiter lehrt 
ein Vergleich mit dem Pelikan, dass das Fliigeltrocknen herrithrt von dem 
Schiitteln der Federn. Bei dieser Vogelart ist die beschriebene Entwicklung 
namlich noch nicht soweit vorgeschritten; das Fliigeltrocknen ist da noch 
eine Differenzierung der Komforttriebdisposition und noch keine abgetrennte 
reflexartige Reaktion (Anfang der systematischen Reihe). 
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auffinden, was auf starre Handlungsteile (Instinkthandlungen 
Lorenz 1937) hinweisen kénnte. Eine ,,Starrheit” deutet sich 
nur dadurch an, dass man diese Ausserung von anderen Ausse- 
rungen unterscheiden kann. 

Beim Beinstrecken wird das Bein weit nach hinten gestreckt 


Abb. 8. Fligelaufrichten. 


Abb. g. Fligelstrecken. 


und danach meistens der Fuss geballt. Andere Vogelarten pflegen 
Bein und Fliigel an derselben Seite gleichzeitig zu strecken, was 
ich beim Kormoran nie sah. In dieser Hinsicht unterscheiden 
sich Reiher und Kormoran, obwohl ihre Ethologie iibrigens auf 
eine viel nahere Verwandtschaft hinweist (wie auch HEInroTH 
1928 bemerkt) als sie die zoologische Systematik angibt. Fast alle 
angeborenen Verhaltungsweisen des Reihers stimmen mit sehr 
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ahnlichen Verhaltungsweisen der Scharbe iiberein, was auf eine | 
Homologie hinweist. 

Mit dem Schnabel macht der Kormoran drei Reckbewegungen, 
welche meistens in verschiedener Weise kombiniert werden: das 
Hochbiegen des Oberschnabels (Abb. 10), das senkrechte 
Gahnen (Abb. 11) und das wagerechte Gahnen, wobei der 
Schnabel ausserordentlich weit ge6ffnet wird. Die Kiefer sind ja 


Abb. 10. Hochbiegen des Ober- Abb. rr. _ Senkrechtes 
schnabels. Gahnen. 


sehr biegsam, beim Einschlucken eines dicken Fisches bilden sie 
gleichsam den Rand der Offnung eines Sackes. 

Alle genannten allgemeinen Intentionsbewegungen werden 
schon von friihester Jugend an gezeigt, vielleicht sobald die 
Muskelkraft dazu ausreicht. 

Ruhe und Schlaf. Wie viele grosse Tiere, insbesondere 
jagende Tiere, ruht und schlaft der Kormoran sehr viel, was 
mit dem anstrengenden Nahrungserwerb zusammenzuhangen 
scheint. Er zeigt 4 Ruhe- und Schlafstellungen: 1. die normale 
entspannte Haltung, wobei der Kopf durch den Hals getragen 
wird, 2. die Ruhestellung, meistens mit offenen Augen, wobei 
der Kopf sich auf die Schultern und der Schnabel sich auf den 
Kropf stiitzt (bei Reiher und Steissfuss ist dies die Schlafhaltung), 
3. die leichte Schlafhaltung, wobei der Kopf auf dem Riicken 
liegt und der Schnabel in den Riicken- und Fliigeldeckfedern 
verborgen wird, das Auge aber gerade iiber diesen Federn bleibt. 
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Normal ist das Auge geschlossen, doch bei dem geringsten Ge- 
rausch wird es geéffnet, um zu sehen, ob die Ruhe nicht gestért 
wird, 4. die tiefe Schlafhaltung, wobei der Kopf, bis auf die 
kleine Haube, verborgen wird und starkere Reize erforderlich 
sind, um sie zu wecken. 

Der Zug. Dieses Verhalten nimmt eine Sonderstellung ein, 
da es (jedenfalls beim Kormoran) nicht iiber eigene angeborene 
Verhaltungsweisen verfiigt. Wenn ein Tier Futter sucht, fliichtet, 
geschlechtlich erregt ist oder seine Jungen versorgt, so erkennt 
man das gleich an seinem Verhalten. Den Zuginstinkt jedoch er- 
kennt man haufig erst am Resultat (z.B. wenn man die Nach- 
richt erhalt, dass ein beringtes Tier im Siiden geschossen wurde). 

Bei genauerer Untersuchung kann man den Zuginstinkt jedoch 
schon eher verspiiren. Er aussert sich anfanglich symbolisch in 
einer zentrifugalen Tendenz, die das Junge zur Selbststandigkeit 
fiihrt. Mit 6 Wochen *) fangt es an, in der Nahe des Nestes herum- 
zuturnen, in immer groésserer Entfernung, auch macht es mit 
grosser Ausdauer: Flugbewegungen. Endlich, nach langem 
Zogern, fliegt das junge Tier im Alter von ungefahr 50 Tagen 
fort vom Neste, fort von Versorgung, Futter, Sicherheit und 
Geselligkeit und begibt sich zum Teich in der Brutkolonie. Der 
noch symbolische Zugdrang muss wohl recht stark sein, wenn er 
vier so vital wichtige Bediirfnisse fortpressen kann. 

Das erste Mal kann es tagelang dauern, bevor das Junge wieder 
heimkehrt, danach fliegt es regelmdssig an und ab?). In den 
nachsten Wochen werden die Ausfliige immer weiter ausgedehnt 
und fangt es an, den Fischfang auszuiiben, kehrt jedoch abends 
immer wieder zuriick. Mit etwa 11 oder 12 Wochen erfahrt der 
zentrifugale Drang eine Wiederbelebung, das Junge wird un- 
ruhig und zeigt die eigentiimliche Tendenz, mit allen erworbenen 
Gewohnheiten zu brechen. Es ist bei der Scharbe, die iiberall 
sogleich Gewohnheiten ausbildet, wo sie es tun oom eine recht 


1) Alle Angaben des Alters betreffen Jungtiere unter optimalen Lebens- 
bedingungen. Bei Beunruhigung, in niedrigen Nestern, in anderen Brut- 
kolonien oder bei schlechtem Wetter verlauft die Entwicklung langsamer. 

2) Die Flugweise ist im Anfang immer sehr unkoordiniert, aber schon 
nach etwa 20 Flugsekunden ist: kein Unterschied mit dem Fliegen des er- 
wachsenen Kormorans mehr sichtbar. Diese Tatsache stellte ich fest bei 
einem jungen Vogel, der einen Tag zu friih ausflog und bei einem jungen 
Vogel, der einen Tag zu spat ausflog; es handelt sich hier also wohl nicht 
um einen Reifungs- sondern um einen Lernvorgang. Beim Niederstreichen 
tritt ausserdem nach einiger Zeit ein Reifungsvorgang ein. 


414 A. KORTLANDT 


auffallende Erscheinung. Manchmal schlaft das Tier dann nicht 
mehr mit seinen Geschwistern, manchmal sogar in anderen 
Teilen der Kolonie, nimmt andere Wege oder setzt sich auf 
andere Aste als vorher; auch bleibt es tagelang fort. Mit etwa 12 
oder 13 Wochen verschwindet das junge Tier dann endgiiltig aus 
der Kolonie. Die Gewohnheitsanderung zeigt somit wohl einen 
anfanglich noch symbolischen Zugdrang an. Vergebens rufen 
die zur Fiitterung nach Hause gekommenen Eltern (die ich in- 
dividuell kenne) ihre Jungen und alsbald ziehen sie auch fort. Die 
Jungen ziehen der Kiiste entlang nach Frankreich, Spanien, 
Portugal und sogar nach Tunis; nur ein kleiner Teil iibersteht 
diese Reise. Die Alten streifen im Winter meistens nur etwas in 
der Umgebung herum und laufen somit nur wenig Gefahr, einzu- 
gehen. Es sterben jahrlich 12 bis 14% der sich fortpflanzenden 
o's’ und 18 bis 20% der sich fortpflanzenden 9? ¢. 

Die beschriebene Entwicklung zur Selbststandigkeit 
wird von einem Stimmwechsel und einer sich veranderenden 
Einstellung anderen Kormoranen gegeniiber begleitet: davor 
sind die Jungen den alteren Kormoranen bedingungslos unter- 
geben, sie kommen ganz einfach nicht dazu, sich zu widersetzen, 
solange sie nicht in die Enge getrieben oder im Neste angegriffen 
werden. Nach der Entwicklung zur Selbstandigkeit dagegen sind 
sie den Alteren im sozialen Verband gleich und unterscheiden 
sich nur noch morphologisch (Gefieder und Augenfarbe) von 
- den einjahrigen und erwachsenen Genossen. 

Die Wesensahnlichkeit des Verhaltens der jungen Scharbe mit 
der Prapubertat des Menschen ist interessant. Die Prapubertat 
des Menschen ist nach SPRANGER als eine ,,Krisis des Losstre- 
bens”’, nicht als eine Vorbereitung zum paarweisen Leben auf- 
zufassen. Auch der junge Kormoran ,,strebt Jos’’, sonst wiirden die 
Eltern ihn bis in den Herbst bei dem Neste fiittern und versorgen. 


III. DIE KAMPF-, KRO- UND ROOO-VERHALTUNGSWEISEN. 


Die Funktion des Kampfens und des Imponierens liegt darin, 
das Ausiiben aller anderen Funktionen méglich zu machen. 
Kampfen und Imponieren gehéren also zu allen Funktionen, 
man kann sie daher eigentlich nicht in einen bestimmten Funk- 


tionskreis unterbringen. (,,Anger propensity: To resent and 


forcibly to break down any thwarting or resistance offered to the 
free exercise of any other tendency”, McDovuca t, 1935). 
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Vogel kampfen im allgemeinen recht wenig, meistens ver- 
suchen sie bei Streitigkeiten nur, den Gegner einzuschiichtern 
(Sparsamkeitsprinzip). Ein Beispiel sei erwahnt: 

Die Pfahlstreitigkeiten. Die Lekkerkerker Kormoran- 
kolonie liegt um einen Teich herum, in dem nahe am Ufer viele 
Pfahle und Stiimpfe von friiheren Nestbaumen stehen. Darauf 


Abb. 12. Kré kré-Ausserung bei Pfahlstreitigkeiten. 


verbringen vielé Scharben ihre Zeit mit Federordnen, Sich- 
sonnen, Schlafen usw. Der Mangel an Pfahlen fiihrt zu Pfahl- 
streitigkeiten und daneben bekommt man bisweilen den Ein- 
druck, dass ein Tier unn6tig Streit sucht. 

Mit eindrucksvoll gestraubtem Gefieder, erhobenen Fliigeln 
(fast wie ein Schwan), eckig vorspringendem Kehlsack und 
lautem ,,Kr6 kr6 kré6...”? 1) kommt das Tier zu einem Pfahl, 
auf dem ein Artgenosse sitzt, herangeschwommen (Abb. 12). 
Diese Ausserung ist eine reine Form des Imponierens, wie wir 
auch bei vielen Saugetieren, V6geln und niedrigen Vertebraten 
finden. Ihr Charakteristikum ist, dass das Tier imposanter und 


> 


1) 6 wie im Englischen ,,law’’. 
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kraftiger scheint, als es wirklich ist. Daher die gestraubten 
Federn, Haare oder sonstigen Imponierorgane und die trage und 
iibertriebene Bewegungsweise (siehe auch LORENZ 1935). 
Wird der auf dem Pfahl sitzende Vogel dadurch eingeschiich- 
tert, so ergreift er die Flucht und der Angreifer springt auf den 
Pfahl. Danach richtet er sich mit geradem Kehlsack (Abb. 13) 
hoch auf und ruft mit tiefem und vibrierendem Klang ,,r666”. 
Gelingt das Unternehmen nicht, so wendet sich der Angreifer 
zu einem andern Pfahlbesitzer. Oft geschieht der Angriff im 


Abb. 13. R666-Ausserung nach Pfahlstreitigkeiten. 


Riicken, damit er mehr Aussicht auf Erfolg hat. Das Tier ver- 
steht aber nicht, dass zwecks einer Uberraschung das laute 
,krokr6” unterbleiben muss, denn dies gehért nun einmal un- 
trennbar zum Angriff. 

Die krékr6- und r666-Ausserungen geh6ren also in natiirlicher 
Folge zueinander bei dem Hinaufspringen auf einen Pfahl oder 
Ast. Sie werden merkwiirdigerwiese auch gezeigt, wenn kein 
Artgenosse auf dem Pfahl sitzt, dann aber viel weniger intensiv, 
manchmal sogar kaum spiirbar. Die beschriebenen Ausserun- 
gen sind somit urspriinglich fiir andere Scharben bestimmt. 
Wahrend der phylogenetischen Entwicklung sind sie jedoch 
mit der Sprungbewegung zu einer einheitlichen Aktion ver- 
bunden. Ontogenetisch ist eine Trennung von Hinaufspringen 
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Abb. 1. Wutausserung bei gewéhnlichen Streitigkeiten. (Jungen von ungefahr 
3 Monaten, links oben ein Junges mit 4 farbigen Fussringen.) 


A. Korrianpt. Eine Ubersicht der angeborenen Verhaltungs- 

weisen des Mittel-Europaischen Kormorans (Phalacrocorax carbo 
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wicklung und phylogenetische Herkunft. 
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und kr6- bzw. r666-Haltung nicht mehr wahrnehmbar; die 
Jungen benehmen sich in dieser Hinsicht vom Reifen des Impo- 
nierinstinktes (2 bis 3 Monate) an wie die erwachsenen Tiere. 

Die kr6-kr6-Ausserung ist an ihrer unverkennbaren Einschiich- 
terungsfunktion leicht als ein Imponiergehabe zu deuten, das den 
Kampf ersparen soll. Die r666-Ausserung aber hat mich viel 
Kopfzerbrechens gekostet, denn sie wird erst gezeigt sobald das 
Ziel endgiiltig erreicht ist, sie hat also keine Funktion im Kampf 
selbst. Wohl aber hat sie eine Funktion im sexuellen Verhalten 
(dabei hat auch die krokr6-Ausserung eine andere Funktion). 
Es ist jedoch nicht ohne weiteres ersichtlich, was die Sexualitat 
mit dem Hinaufspringen auf einen Pfahl zu tun hat (und zwar 
auch ausser der Fortpflanzungszeit). In meiner nachsten Arbeit 
wird diese Frage weiter besprochen werden (dieses Heft S. 481). 

Auch wenn ein Kormoran auf einem Baumast landet, kommt 
er oft mit einer 4hnlichen kré-kré-Ausserung (welche der Flug- 
bewegung angepasst ist) herangeflogen und entfaltet in tragem 
Flug viel iiberfliissige Kraft. Nach dem Niederstreichen folgt auch 
hier die r666-Ausserung. Zur intensiven Entwicklung kommt 
dies jedoch nur in der Paarbildungszeit, wobei dann ein Stimm- 
unterschied zwischen ~ en @ auftritt. Auch beim Fortfliegen 
bemerkt man dann zuweilen eine krékré-Ausserung. Neben der 
Paarbildungsfunktion hat dieses Verhalten (jedenfalls beim ©’) 
auch eine Kampffunktion, denn es schiichtert mégliche Nest- 
feinde ein. Pfahlstreitigkeiten scheinen die 9 in der Paar- 
bildungszeit nicht*zu zeigen, wenigstens nicht was das Angreifen 
betrifft. Dazu fehlt innen dann Neigung und Moglichkeit, da sie 
mit ihrer schwachen, keuchenden Stimme ja nicht imponieren 
konnen. 

Wutdausserungen. Bisweilen verlaufen Pfahlstreitigkeiten 
nicht so glatt, ein anderes Mal haben zwei Nestmaterial suchende 
Kormorane es auf denselben Ast abgesehen, oder ein beim 
Niederstreichen strauchelnder Kormoran landet ganz dicht 
neben einem anderen. In diesen Fallen bekommt man die 
»Wutausserung bei gewohnlichen Kampfen” zu sehen 
(Tafel XVII, Abb. 1). Eigentlich ist es mehr ein drohendes 
Fechten, also einigermassen eine Intentionsbewegung, wobei der 
Schnabel mit schnellen Hieben vorgestossen und zuriickgezogen 
wird. Wird der Kampf heftiger, so beriihrt der Kampfer den 
Schnabel des Gegners mit merkwiirdigen zitternden Hieben, 
wobei die anfanglichen ,,kra”-Laute in ein vibrierendes ,,raaa” 

28 
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iibergehen. Oft fasst der eine den anderen am Unterschnabel 
und zieht tiichtig daran. 

Beim Verteidigen des Brutreviers wird obengenannte Ausse- 
rung wenig gezeigt, anstatt dessen ruft die Scharbe ,,kockkock- 
kockkockkock”’ wobei sie gar keine Hiebe austeilt (Tafel XVIII, 
Abb. 1). Diese Wutausserung beim Territoriumver- 
teidigen oder kurz das Kockermn, ist also auch ein Verhalten, 
wobei ebenfalls das Imponieren iiberwiegt. In der Paarbildungs- 
zeit keucht das nestverteidigende 9 im Tempo des ,,Kock- 
kockkock”, was auf den Artgenossen wenig Eindruck macht. 

Wirkliches Kampfen kommt nur vor, wenn einige Végel 
auf einem Neste um den Besitz desselben kampfen oder wenn 
zwei ¢ @ um ein o' kampfen (Das umgekehrte kommt wohl nie 
oder ausserst selten vor). Manchmal wird es eine blutige Schlacht, 
denn sie fassen einander wie Ringer mit dem Ausserst kraftigen 
Schnabel beim Hals oder im Gesicht, oder hacken nach dem 
Kopfe (nur wenn sie diesen nicht erreichen kénnen nach Hals 
oder Kérper). Dabei zielen sie nicht besonders auf die Augen. 
Merkwiirdigerweise scheinen die Augen niemals verwundet zu 
werden, obwohl bisweilen ganze Hautfetzen abgerissen werden 
kénnen. In dem Nest liegende Junge werden sogar totgehackt 
oder hinausgeworfen. Solch ein Nesteroberungskampf wird 
immer von einem nestbediirftigen Tier oder Paar begonnen, 
wonach allmahlich andere Kormorane, die sich in demselben 
Wohnviertel niedergelassen haben und auch nestbediirftig sind, 
mitmachen und zuletzt das ganze Nest voller Végel ist, bis es 
den Kraftigsten gelingt, alle anderen hinauszuwerfen. Diese 
Kolonieviertelkampfe sind weitaus die aufregendsten Ereig- 
nisse im Scharbenleben. 


Abb. 14. ©6666-Ausserung (der Beobachter ist der Feind 
und die Gefahr). 
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Abb. 1. Rechts ein kockernder Brutvogel (Wutausserung bei Territoriumstreitig- 
keiten), links zeigen Jungen von 5 Wochen die angreifende Hackausserung. 


Abb. 2. Undifferenzierte Hackausse- 
rung gegen den Beobachter (Jungen 
3 Wochen alt). 


A. Korrtianpt. Eine Ubersicht der angeborenen Verhaltungs- 

weisen des Mittel-Europaischen Kormorans (Phalacrocorax carbo 

sinensis [Shaw & Nodd.]), ihre Funktion, ontogenetische Ent- 
wicklung und phylogenetische Herkuntft. 
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Die wiitende 66666-Ausserung (Abb. 14) ist einer der 
wenigen Kormoranlaute ohne vibrierende r-Klang und nimmt 
eine Sonderstellung im Verhalten ein. Sie wird geaussert bei 
gleichzeitigem Auftreten von intensivem Schrecken und Wut, 
z.B. wenn sehr zahme Kormorane durch Menschen vom Nest 
vertrieben werden, wenn man etwas aus einer Beobachtungs- 
hiitte, an die sie gew6hnt sind, hinaussteckt, oder wenn man sie 
einfingt. Auch gegeniiber Dohlen, Krahen und Reihern zeigen 
sie oft die 66666-Ausserung. Doch ist dies kein eigentliches ge- 
mischtes Verhalten, denn man kann entweder die Schreck- 
haltung oder die Wuthaltung darin erkennen. Vielmehr hat hier 
das Integrieren von zwei Trieben zu einer neuen einheitlichen 
Verhaltungsweise gefiithrt. Wohl aber gibt es fliessende Uber- 
gange von der 66666-Ausserung zu der Schreckausserung und zu * 
der ,,Wutausserung bei Territoriumstreitigkeiten” (ob auch zu 
der ,,Wutausserung bei gewohnlichen Streitigkeiten’’, kann ich 
nicht sagen). 

Ganz junge Tiere benehmen sich den Menschen gegeniiber 
gleichgiiltig. In einem Alter von etwa 2 Wochen erscheint jedoch 
erstmalig ein primitives Kampfen: sie fangen unter lautem 
Schreien zu hacken an. Dies ist also eine juvenile Hackausserung 
(Tafel XVIII, Abb. 2), wovor nicht nur Artgenossen, sondern 
auch andere Tiere (Hund, Katze, Kuh und Mensch) Angst 
haben. Diese Hackausserung teilt sich im Alter von 3 bis 4 
Wochen in 2 Hackausserungen auf. 1. Die abwehrende 
Hackausserung gegen iibermachtige Feinde, wie Menschen, 
wird gezeigt, wenn das Tier auf der Flucht eingeholt wird. Es 
wendet sich dann um und setzt sich heiser schreiend und gleich- 
zeitig fliichtend zur Wehr. Im Laufe der Ontogenie entwickelt 


AAAAA 


diese Ausserung sich allmahlich zur wiitenden 66666-Ausserung ! 
2. Die angreifende Hackausserung (Tafel XVIII, Abb. 1) 
wird gegen fremde Kormorane, die sich verirren und auf das 
Nest kommen, verwendet, sie werden durch scharfe und schmer- 
zende Hiebe vertrieben und sogar verfolgt. Diese Ausserung ent- 
wickelt sich etwa zur Wutausserung bei gewohnlichen Streitig- 
keiten, aber es ist immer nur der schmerzende Hieb, der den 
Gegner vertreibt. Diese Teilung einer Ausserung in zwei Ausse- 
rungen mit verschiedener Funktion mdéchte ich Differenzie- 
rung im Laufe der Ontogenie nennen. (Auch im Laufe der 
Phylogenie kann eine Differenzierung stattfinden). 

Die Entwicklung setzt sich weiter fort; im Alter von 6 Wochen 
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beobachten wir erstmalig ein Imponieren, mit g bis 11 Wochen 
schliesst sich der Stimmwechsel an, mit 12 oder 13 Wochen ist 
das Imponieren voll entwickelt und das Junge zieht fort. Durch 
das Imponieren ist es allmahlich nicht mehr der Hieb, wodurch 
der Gegner flieht, sondern vielmehr das drohende stolze Heran- 
kommen. Ausserdem findet gleichzeitig eine neue Differenzierung 
statt: 1. die Wutausserung bei gewohnlichen Streitigkeiten und 
2. die kr6ékr6-Ausserung, welche eigentlich mehr einen Seiten- 
zweig darstellt. 1) 

Noch weiter setzt sich die Entwicklung fort: Nach Eintreten 
der Geschlechtsreife teilt sich jedes Friihjahr die kr6ékr6-Ausse- 
rung in verschiedene Ausserungen auf, wobei zwischen o und @ 
ein grosser Lautunterschied entsteht (vgl. nachst. Abschnitt). 
Die Wutausserung bei Territoriumstreitigkeiten scheint keine 
ontogenetische Entwicklung durchzumachen, abgesehen vom 
jahrlichen Lautunterschied zwischen o und Q. Sie erscheint erst 
bei der Geschlechtsreife, aber es gibt ganz fliessende Uber- 
gange zur gewohnlichen Wutausserung einerseits und zur 66666- 
Ausserung andrerseits. 

Die ontogenetische Differenzierung der Handlungen ist ein 
interessantes Phanomen, welches durch die Tierpsychologen 
noch fast nicht erforscht wurde. Man denke z.B. an die Differen- 
zierung des Geschlechtstriebes beim Menschen. Sogar zur Syste- 
matik von angeborenen Verhaltungsweisen gibt es nur Ansatze. 
Wie sch6n ware es, eine Systematik und Entwicklungslehre von 
Organen, angeborenen Verhaltungsweisen, Triebdispositionen 
(siehe nachste Arbeit in diesem Heft) und Bediirfnissystemen 
aufbauen zu kénnen! 


IV. DIE VERHALTUNGSWEISEN MIT FORTPFLANZUNGS- 
FUNKTION. 


1. Die Brutvorbereitung 


Bevor zur Brut geschritten werden kann, miissen drei Be- 
dingungen erfiillt sein. Die Eier miissen befruchtet sein, wozu 
Kopulationen nétig sind. Es muss weiter ein Paar gebildet sein, 
damit der eine Vogel die Eier gegen Raubtiere schiitzt, wahrend 
der andere auf der Nahrungssuche ist. Schliesslich muss der 


') Vielleicht kénnte man auch sagen: das Imponieren reift selbstandig und 
integriert dabei gleichzeitig mit dem Kampfen. Dieser Unterschied ist 
vielleicht mehr eine logische als eine psychologische Frage. 
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Nestbau soweit fortgeschritten sein, dass die Eier im Nest liegen 
kénnen. Die biologische Bedeutung der Monogamie ist nicht 
die, dass ein o' mit nur einem einzigen ? kopuliert, 1) sondern 
dass die Brut von einem Paare versorgt wird. Bei manchen Végeln 
ist die Paarbildung zugleich eine Paarungseinleitung, da sie erst 
ihre Scheu vor kérperlicher Berithrung tiberwinden miissen. 
Beim Kormoran jedoch findet die erste Paarung manchmal 
schon sofort bei der ersten Begegnung statt, manchmal allerdings 
erst bei fortgeschrittener ,,Verlobung’’. Man kann bei dieser 
Vogelart drie Stadien der Paarbildung unterscheiden: das ,,Flirt- 
stadium’, das ,,Verlobungsstadium” und das ,,Ehestadium’’. 
Diese Stadien gehen nicht parallel mit der Paarung, obgleich 
sowohl Paarbildung als Paarung sexuelle Verhaltenssysteme sind 
und immer gemischt aufwallen. Eine Trennung beider ist daher 
nicht méglich, wohl aber eine Unterscheidung. 


Die Paarung und die daraus ableitbaren Bewegungs- 
weisen. 


Die Paarung. Beim Kormoran kommt Kopulation in um- 
gekehrter Haltung, besonders wenn das Paar schon einige Zeit 
»verheiratet” ist, vielfach vor. Vielleicht haben diese umgekehr- 
ten Kopulationen Resultat, das ist aber nicht mit Sicherheit zu 
sagen. Es gibt auch keine Bewegungsweise, die nur dem < oder 
nur dem @¢ eigen ist, daher will ich bloss von dem _,,sitzenden 
Partner” und von dem ,,stehenden Partner’? sprechen. Wohl 
existiert wahrend der Paarbildung und der ersten Briitezeit ein 
Lautunterschied zwischen o' und @. 

Die erfolgreiche Kopulation geht auf die folgende Weise vor 
sich: Der stehende Partner (meistens das <') springt auf den 
sitzenden, worauf letzterer den Schwanz hoch aufrichtet. Dann 
bringt der stehende Partner in der in Abb. 15 dargestellten 
Haltung den Kontakt zustande, wahrend er am Hals des sit- 
zenden Partners knabbert und mit den Fiissen tritt. Dann 
richtet er sich wahrend des Koitus hoch auf (Abb. 16) und 
springt nach vollendeter Kopulation wieder ab. Es gibt auch 
Mannchen, die bisweilen oder sogar oft mit schlagenden Fligeln 
kopulieren, wie bei anderen Arten iiblich. Aus den Kopulations- 
handlungen scheinen in der Phylogenie alle sexuelle Verhaltungs- 


1) Fir das Gelingen der Kopulation sind polygame VerhAltnisse im allge- 
meinen wohl giinstiger. 
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weisen entstanden zu sein, jedenfalls lassen sie sich leicht daraus 
ableiten. Bei den verschiedenen Liebesdusserungen ist fast immer 
der in der Nestmitte befindliche Vogel der ,,sitzende Partner’’, 
der andere der ,,stehende’’. 


Abb. 15 und 16. Kopulation. 


Die Verhaltungsweisen des sitzenden Partners. 


Die erste Phase, das rythmische Fligelklappen, zei- 
gen Abb. 17 und 18. Die Haltung ist ungefahr dieselbe wie die 
des sitzenden Partners bei der Paarung, nur wird der Kopf mit 
senkrecht hoch gestelltem Schnabel auf den Riicken gelegt und 
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die Fliigel etwa 2 Mal pro Sek. aufgehoben, wodurch jedesmal 
die weissen Schmuckfedern des Paarbildungskleides gut sichtbar 
werden; ein Laut wird nicht ausgestossen. Diese Ausserung wird 
fast ausschliesslich vom < gezeigt und dient dazu, ein Weibchen 
zur Paarbildung herbeizulocken. PortrEeLje (1927) fasste sie als 
eine symbolische Paarung auf, woran ich 1938 hinzufiigte, dass 
im Laufe der Phylogenie eine auffallende Bewegung und die 


Abb. 17 und 18. Fligelklappen. 


Schmuckfedern darauf superponiert worden waren, wodurch ein 
Ausléser (LORENZ) mit neuer Mitteilungsfunktion entstand. Merk- 
wurdigerweise ist also eine fast ausschliesslich mannliche Ausse- 
rung aus der Kopulationshaltung des unteren Vogels entstanden, 
also aus einer iiberwiegend weiblichen Haltung! Daher glaubte 
PorTIELJE, dass das ? mit den Fliigeln klappt. 

Die zweite Phase, das Gurgeln, wird von beiden Ge- 
schlechtern bei Anwesenheit eines Partners gedussert, erreicht 
aber ihre Maximumintensitat beim < erst dann, wenn es nach 
eifrigem Fliigelklappen ein 2 zu sich herangelockt hat. Mit 

lautem ,,arr666”’ wirft er den 

a 5 Kopf wiederholt auf den 
Riicken und bringt ihn wieder 
langsam zuriick nach vorn 
(Abb. 19 und 21). Wenn das 
2 sich dann in die Nestmitte 
setzt, so sind die Rollen genau 
umgekehrt: sie ist sitzender 
Partner geworden und gurgelt 
lustig darauf los, nur etwas 
Abb. 19. Gurgeln. weniger intensiv und mit der 
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weiblichen, kaum hérbaren, keuchenden Stimme. Spater, beim 
Briiten, bei der Aufzucht der Jungen und auch wohl im Winter 
benehmen beide Geschlechter sich auf anhliche Weise, jedoch 
weniger intensiv mit ,,arrr’’ (nur selten ,,arr660”’). 

Da das Gurgeln am starksten ist, wenn das ~ bei der Paar- 
bildung ein bestimmtes ? herbeilocken will, so liegt darin wohl 
die Hauptfunktion dieser Ausserung. Ausserdem kann das 9 
durch Gurgeln zur Kopulation auffordern und ist es bei beiden 
eine Begriissung bei der Heimkehr des Gatten oder der Gattin. 
Auch das Gurgeln ist wieder der Kopulationshaltung des unteren 
Vogels gleich, die Kopfbewegung ausgenommen. Die Kopf- 
bewegung entblésst das weisse Schmuckgefieder am Hals und 
der orange Schmuckfleck hinter und unter dem Auge (nur in 
der Paarbildungszeit anwesend!). Primar ist also die Kopula- 
tionshaltung, sekundar darauf superponiert die Halsbewegung 
und wahrscheinlich tertiar das Schmuckgefieder. 

Die dritte Phase ahnelt der sitzenden Kopulationshaltung 
sogar noch mehr (Abb. 20). Ohne jeden Laut wird der weit vor- 
gestreckte Hals ganz langsam hin und her geschwenkt. Viele 
Vogel scheinen die dritte Phase 
iiberhaupt nicht zu zeigen, 
obgleich sie eigentlich beiden 
Geschlechtern zugeh6rt. Sie ist 
immer ein Zeichen von intimer 
Liebschaft von Végeln, die 
noch nicht ganz mit einander 
vertraut sind. 

Das @ driickt ihre Kopula- 

ph sé Deke Pee tionsbereitschaft ausserdem da- 
durch aus, dass sie einfach die 

Kopulationshaltung einnimmt. Das ist also die primare ,,instink- 
tiv-symbolische” (PorTIELJE 1938) Paarung. Die 3 Phasen sind 
daraus offenbar durch Differenzierung im Laufe der Phylogenie 
oder ,,Formalisation”’ (TINBERGEN 1939) enstanden, also hat sich 
eine Ausserung zu vier verschiedenen Ausserungen entwickelt. 


Die Verhaltungsweisen des stehenden Partners. 


Die r666-Ausserungen kommen in den verschiedensten Situa- 
tionen vor, daher sind diese Ausserungen beim Kormoran am 
schwierigsten zu deuten. 
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Das sogen. ,,Hopsen’. Mit kleinen Spriingen hiipft der 
stehende Partner um den sitzenden herum und iber ihn her. 
Dabei zeigt er immer vor dem Sprung eine schwache kré-kr6- 
Ausserung, wobei das o kré kré ruft und das ? keucht, nach 
dem Sprung die maximal starke r666-Ausserung (Abb. 21 und 
22). Dabei wird der Kehlsack gerade gestreckt und der Hals ver- 
mutlich mit Luft aus den Lungen aufgepumpt, denn der Kor- 
moran hat geschlossene Nasenlécher. Wenn das < hopst, so wird 


el O7Y 


Abb. 21. Rechts gurgelt der sitzende Partner, links der stehende 
Partner in der r666-Ausserung. 


die r666-Ausserung von einem tiefen brummenden ,,r666” oder 
bei intimerem Verh4ltnis von taubenartigem Gurren oder bis- 
weilen leisem Schnarchen begleitet. Das 9 dagegen schnarcht 
sehr leise oder ist unhérbar, wobei man nur das Zungenbein 
vibrieren sieht. Wieder méchte ich hier auf das véllige Fehlen 
einer Starrheit in dieser Ausdrucksbewegung hinweisen. 

Das Hopsen ist insbesondere die Ausdrucksbewegung, wodurch 
der stehende Partner den Wunsch zur Paarung kenntlich macht, 
daher erreicht es seine héchste Intensitat beim paarungsbediirf- 
tigen 0. Dies gibt uns den Schliissel zu einer Deutung. Wie ge- 
sagt, besteht die Paarung, was den stehenden Partner betrifft, 
aus 4 Teilen: Aufspringen, Kontaktherstellen, Hochaufrichten, 
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Abspringen. Lassen wir einen Augenblick den 2. Teil ausser Be- 
tracht, so bilden 1 und 3 zusammen einen ,,Hopssprung”’, 4 ist der 
Anfang des neuen Hopssprunges, welcher nach der Kopulation 
mit einer r666-Ausserung auf dem Nestrand endet. Daher méchte 
ich das Hopsen als eine instinktiv-symbolische Kopulation deu- 
ten, aus der ein Handlungsglied fortgefallen ist. Wie die von 
PorTIELJE 1938 dargestellten Symbolhandlungen hat auch das 


Abb. 22. R666-Ausserung. 


Hopsen eine stimulierende Wirkung auf den Partner und ist 
daher zu einer Paarungscinleitung geworden. Dies ist im Laufe 
der Phylogenie unterstiitzt durch eine Formalisierung, namlich 
das Halsaufblasen und den Laut, welche die Ausserung auf- 
fallender und daher als Verstandigungsmittel (Ausléser, LoRENZ 
1935) besser geeignet gemacht haben. Die Bildung des Auslésers 
besteht ja ganz im allgemeinen aus pantomimischer und phone- 
tischer Ubertreibung von Verhaltungsweisen. 

Wenn man nun vom Hopsen den Sprung, d.h. also den ersten 
Teil der Paarung, fortlasst, so erhalt man ganz einfach die r666- 
Ausserung. Dies ist im allgemeinen die Haltung, mit welcher der 
stehende Partner die Ausserungen des sitzenden beantwortet. 
Der Lautunterschied zwischen o' und @ ist genau so wie bei dem 
Hopsen. Wenn der stehende einen Rundflug macht und wieder 
beim Nest gelandet ist (siehe unter Paarbildung), so zeigt er 
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ebenfalls eine intensive r666-Ausserung, ganz wie beim Hopsen. 

Die Liebkosungen gehéren vielleicht cher zum Paarbil- 
dungsverhalten, sie sind jedoch auch aus der Paarung ableitbar. 
Charakteristisch ist dabei, dass beide Tiere gleichzeitig entweder 
sitzender oder stehender Partner sind. Im ersten Falle schein- 
briiten sie oft symbolisch auf dem leeren Nest oder in der Astgabel 
und umschlingen einander die Halse mit schlangenahnlichen 
Bewegungen (Abb. 23). Dann und wann sieht man dabei wie das 
das ? in Hals und Kopf beisst, was ein schwierig zu deutendes 
Verhalten ist, das wohl immer auf ein ambivalentes oder ge- 


Abb. 23. Schlangenahnliche Halsbewegungen. 


mischtes Aufwallen von Liebschaft und Feindschaft hinweist. 
PorRTIELJE 1927 fasste es als ein symbolisches am Hals knabbern 
auf, wie es der obere Vogel auch bei der Paarung tut. Tatsachlich 
zeigt das 9’ das Kopfbeissen, wenn das 9? sich nicht zur Kopu- 
lation niederdriicken will, aber auch, wenn er ein sich anbieten- 
des 2 nicht recht wiinscht, da er schon mit einem anderen fest 
»verlobt” ist. Auch tritt das Kopfbeissen auf, wenn das o’, ohne 
,»verlobt” zu sein, ein bestimmtes 2 doch nicht haben will, z.B. 
weil sie abnormale Laute ausstésst. Das @ widersetzt sich dem 
Kopfbeissen des ° nicht (Rangordnung!), sondern entzieht sich 
ihm und fliegt, wenn das < zu kraftig vorgeht, schliesslich fort. 
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Die r666-Liebkosung (Abb. 24) wird von beiden Partnern 
gleichzeitig ausgefiithrt und unterscheidet sich von der gewohn- 
lichen r666-Ausserung hauptsachlich durch das mehr intime 
leise Gurren oder Schnarchen. Auch diese Verhaltungsweise ist 
aus der r666-Ausserung entstanden. So ist bei dem wenig spe- 
zialisierten Kormoran kaum eine Ausserung zu finden, deren 
phylogenetischer Ursprung nicht ohne weiteres angegeben 
werden kénnte. *) 3 

Es sei hervorgehoben, dass die r666-Ausserung nichts mit Im- 
ponieren zu tun hat. Zwar pflegen imponierende Tiere sich mit 


Abb. 24. R666-Liebkosung. 


aufgerichtetem Gefieder oder gestraubten Haaren usw. breit und 
hoch aufzurichten, aber jedes Breit- und Hochplustern stellt noch 
kein Imponieren dar! Das Rangordnungsverhialtnis von < und 
? kommt durch den Lautunterschied zustande (siehe unten); die 
Bewegungsweisen driicken nur eine undifferenzierte geschlecht- 
liche Erregung aus. Die kleinen Unterschiede in der Haltung 
von o' und @ sind nur Intensitatsunterschiede. Auch 6ffnet das 
@ beim Gurgeln und bei der kré-kré-Ausserung den Schnabel 
etwas weiter als das o’, aber das hangt mit dem keuchenden Laut 
zusammen, welcher mit der Paarbildung und nicht mit der 


AA 


') Fur die Deutung der r666-Ausserung nach Ablauf von Pfahlstreitig- 
keiten siche meine nachstfolgende Arbeit in diesem Heft S. 481. 
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Paarung verbunden ist. Bei umgekehrter Kopulation sucht das 
@ weniger oft Kontakt mit der Kloake als das <' bei normaler 
Kopulation, aber auch dies ist nur ein Intensitatsunterschied. 
Im Grunde gibt es also nur einen graduellen Unterschied zwi- 
schen der mannlichen und der weiblichen Sexualitat beim Kor- 
moran; dieser Unterschied ist intensitats- und situationsbedingt. 

Alle geschlechtlichen Ausserungen werden von gut versorgten 
Jungen schon lange bevor sie selbstandig werden gezeigt, das 
Fligelklappen jedoch nur von einer kleinen Anzahl und zwar 
wahrscheinlich fast ausschliesslich als Ubersprunghandlung bei 
Kampfen (vergl. nachste Arbeit). Die ontogenetische Ent- 
wicklung der anderen Verhaltungsweisen lasst sich daher sehr 
sch6n an den Jungen studieren. 

Im Alter von gut 3 Wochen sieht man erstmalig eine Verhal- 
tungsweise, die dem ,,Sperren”’ junger Singvégel sehr 4hnelt und 
wobei das Junge mit nach oben gerichtetem, weit gedffnetem 
Schnabel unregelmassig ,,ki ki kiki ki kikiki ki ki ki’ ruft. 
Augenscheinlich ist es eine Leerlaufreaktion, ich bin aber nicht 
sicher, ob es vielleicht nicht doch ein Reagieren auf Aktivitaten 
von Eltern und Geschwistern ist. In sehr kurzer Zeit (wahrend 
des Heranwachsens) wird der Laut ein regelmassiges ,,kikikik'ky’’, 
dessen Tempo immer schneller und rasselnder wird. Sodann 
kommt etwas Neues hinzu: wahrend dem ,,kikiki’’ wird der 
Kopf nach hinten geworfen, auch ahnelt das ,,kikiki’? mehr einem 
»kirrr’. Beim Stimmwechsel (24 Monate) wird dies zu ,,arrr” 
und gleicht dem Gurgeln der Alten im Herbst und Winter ganz! 
In der ontogenetischen Entwicklung des Gurgelns reift zuerst 
der spezialisierteste Handlungsteil, namlich der superponierte 
Ausléser und davon zuerst das ,,kikiki’”’, spater das Riickwerfen 
des Kopfes. Spater, meistens, wenn das Junge schon fliigge ist, 
reift das phylogenetisch Urspriingliche, namlich die symbolische, 
driickende Haltung. 4) Dies ist kein Intensitatsunterschied, denn 
das % macht es in der Paarbildungszeit bei schwachem Drange 
genau umgekehrt! Auch in der Funktion des Gurgelns kann man 
eine ahnliche Entwicklung beobachten: Anfanglich ist man gar 
nicht sicher davon, ob es eine Reaktion auf ein Verhalten der 
Eltern oder Geschwister ist; es scheint von allem und jedem aus- 
geldést zu werden. Spater wird es immer mehr eine Reaktion auf 


1) Es gibt freilich Ausnahmen. So sah ich einmal ein Junges von 45 Tagen, 
das genau wie ein alter Vogel gurgelte, jedoch mit dem jugendlichen Laut. 
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die Heimkehr der Familienmitglieder, also ein freudiges Be- 
_ griissen und seine volle Funktion wird schliesslich erst erreicht, 
wenn das | ? ? damit herbeizulocken versucht. 

Die r666-Ausserung erscheint erstmalig im Alter von etwa 5 
oder 6 Wochen und ist vom Anfang an mit einer Sprung- 
bewegung, der meistens eine schwache kré-kré-Ausserung vor- 
angeht, verbunden. Kré kr6é und r666 erscheinen wohl im 
gleichen Alter. Anfanglich ist die r666-Ausserung sehr wenig 
intensiv, manchmal sogar kaum bemerkbar; sie wird von einem 
eigentiimlichen fast unhdrbaren ,,ituuuh” begleitet. Im Ubrigen 
ist die Ausserung der r606-Ausserung des Alteren Vogels schon 
gleich, im Gegensatz zum Gurgeln, das anfanglich dem Gurgeln 
des verliebten ~ gar nicht ahnelt und sich nur langsam dazu 
entwickelt. Wenn die Jungen die r666-Ausserung schon einige 
Zeit als Selbstzweck gezeigt haben, erhalt diese eine Art Ver- 
standigungsfunktion, indem das Junge damit auf das Gurgeln 
der Geschwister reagiert. Man bekommt dabei die sonderbarsten 
»bigamen”’ Verhiltnisse zu sehen, z.B. hopst ein Junges um zwei 
gurgelnde Geschwister oder zwei hopsen ohne jede Eifersucht 
um ein gurgelndes Junges herum. Auch hier wieder haben wir 
zuerst eine selbstandige Entwicklung der Ausserung, die spater 
eine neue weitergreifende Funktion und noch spater, bei der 
Geschlechtsreife, die noch mehr umfassende Funktion der 
Paarungseinleitung bekommt. 

Starkere und gut versorgte Junge machen im Alter von 2 bis 3 
Monaten ausnahmsweise Kopulationsbewegungen (Aufspringen, 
Treten und Halsbeissen); dabei gibt es jedoch grosse individuelle 
Unterschiede. Ich sah dies hauptsachlich von den Jungen aus 
einem Neste. Zu einer richtigen Paarung kommt es dabei wohl 
nie, da bei diesen unreifen Handlungen wieder gerade der sinn- 
volle Teil, das Kontaktsuchen mit der Kloake, unterbleibt. 


Die Paarbildung 


Der wesentliche Unterschied zwischen o und @ liegt in der 
Stimme wahrend der Paarbildungszeit und hangt mit der Paar- 
bildung zusammen. Das < verliebt sich in das keuchende 2, das 
? in das laut rufende o’. Ich habe einige Individuen mit ab- 
weichender Stimme kennen gelernt, was nicht die Paarung 
selbst, wohl aber die Paarbildung sehr stérte. 

Wenn das ~ mit den Fliigeln klappt und dadurch ein ? her- 
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beilockt, so streicht letzteres mit dem kré-kré-Verhalten leise 
keuchend und mit darauf folgender lautloser oder sehr leise 
schnarchender r666-Ausserung zu dem < nieder; das Mannchen 
gurgelt dabei lustig. Vielleicht liebkosen sie einander dann eine 
Zeitlang, danach fliegt das @ mit einer schwachen kré-kré- 
Ausserung wieder fort, macht einen Rundflug und wiederholt 
die Liebelei bei demselben oder einem anderen <’. Auch nisten 
oder verteidigen die Verliebten das Nest gemeinschaftlich, wo- 
durch die Zuneigung gestarkt wird. So ,,flirtet” sie, indem sie 
fortwahrend Rundfliige macht, mit allen weibchenbediirftigen 
Kormoranen in dem von ihr bevorzugten Kolonieviertel. Sie 
verliebt sich zuletzt in dasjenige o’, welches die grésste geschlecht- 
liche, Imponier- und Nistaktivitat entfaltet. Die Schénheit des 
Prachtgefieders des o' spielt bei der Wahl gar keine Rolle. Sehr 
oft werden die Rollen vertauscht: das 2 setzt sich in die Astgabel 
oder in die Nestmitte, das wird stehender Partner und macht 
Rundfliige wie sonst das 2, jedoch mit laut schallendem kr6 kr6 
und r666, was ihre Verliebtheit steigert. Dabei kehrt er immer 
nach seinem eigenen Neste zuriick, fliegt also niemals zu anderen 
2 @. Auch bringt er oft Zweige fiir den Nestbau mit. 

Die Funktion der Rundfliige wird besonders beim 2 wohl die 
sein, dass es dabei Gelegenheit hat, sich die Lage des Nestes ein- 
zupragen, was in einer Kolonie von mehr als 1000 Nestern nicht 
iiberfliissig ist. Ausserdem auch noch die, dass es von < zu 
fliegen kann, um durch eifriges ,,Flirten” den richtigen Partner 
wahlen zu kénnen. Phylogenetisch diirfte es wohl ein ausgedehn- 
teres Hopsen oder abgekiirztes Suchen von Nestmaterial dar- 
stellen und demnach vermutlich aus tiberwiegend mannlichen 
Verhaltungsweisen entstanden sein. Die bisexuelle Veranlagung 
macht dies ohne weiteres méglich; wir brauchen uns nicht dar- 
tuber zu wundern, dass die Phylogenie von der bisexuellen Ver- 
anlagung Gebrauch macht, um Ausserungen, die urspriinglich 
bei dem einen Geschlecht eine Funktion haben, auch dem Ver- 
halten des anderen Geschlechts in einer abgeanderten Funktion 
dienstbar zu machen. 

Das Rangordnungsverhaltnis und der Zusammenhang zwi- 
schen Kampfen, Imponieren und ,,Flirten’? kommt besonders 
schon bei der Territoriumverteidigung zum Ausdruck. Wenn ein 
2 in ein schon ,,verheiratetes” <~ verliebt ist, so werden ihre 
Annaherungsversuche mit einem drohenden Kockern beant- 
wortet. Diese imponierende Nestverteidigung macht sie jedoch 
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immer verliebter und sie sucht weitere Annaherungen zum be- 
treffenden <’, bis sie einen schmerzenden Hieb bekommt. Dieses 
ambivalente sich nahern und fortgehackt werden kann stunden- 
und tagelang dauern. Auch wenn ein ,,verheiratetes’”’ 2 das Nest 
gegen einem fremden nestbediirftigen o mit keuchendem 
Kockern verteidigt, so reizt inn das; wenn die Hiebe das fremde 
dg‘ nicht abschrecken, springt er hinein .. . und dann verteidigt 
sie sich auf einmal nicht mehr, sondern es folgt eine Liebelei! 
Letzteres gilt nur dann, wenn beide sich in der Paarbildungs- 
periode befinden. Die Ursache ist, dass in der Paarbildungszeit 
ein Rangordnungsverhaltnis zwischen « und ¢ besteht, wo- 
durch das ? sich einem in ihrem Nest befindlichen o nicht wider- 
setzen kann. Mit Untreue hat dies gar nichts zu tun, denn das 
verheiratete ? lasst sich sonst nicht mit fremden o’¢’ ein. Die er- 
wahnte Liebelei ist nur von kurzer Dauer, denn das 2? beant- 
wortet die Zartlichkeiten des ~ mehr mit passivem Widerstand 
als mit Liebkosungen und wird daher alsbald vom & hinaus- 
gehackt oder geworfen. 

Auch bei den Liebkosungen bei der Paarbildung glaubt man 
immer wieder zu sehen, wie das @ sich dem imponierenden < 
fiigt und sich ihm unterordnet. Das dauert nur kurze Zeit, die 
Paarbildungsperiode ist ja sehr viel kiirzer (etwa 1 bis 2 Wochen) 
als die sexuelle Periode, denn das & scheidet nicht nur einen 
Monat oder noch langer Geschlechtsprodukte ab, sondern auch 
im Winter erlischt der sexuelle Drang nicht ganz. 

Uber die ontogenetische Entwicklung des Paarbildungs- 
verhaltens ist nicht viel zu sagen, da dieses Verhalten keine 
eigenen Ausdrucksformen hat; alle aus der Paarung hervorge- 
kommenen Ausserungen werden beim zartlichen Zusammensein 
benutzt. Die Geschwister leben sozusagen wie ein bisexuelles 
mehrkopfiges ,,Paar’? zusammen, bis der Herbstzug die Familie 
zerstreut; in gefangenem und gutversorgtem Zustande bleiben 
sie jahrelang, wahrscheinlich sogar fiirs Leben zusammen. Auch 
das Zusammentreffen von einjahrigen Kormoranen in der Brut- 
kolonie fiihrt manchmal zur Bildung eines einige Tage zusammen 
bleibenden Paares; ich weiss aber nicht, ob sie sich dabei nur an 
dem Orte, wo sie sich einzufinden pflegen, oder wie die alteren 
Voégel an dem Gesicht erkennen. Da in diesem Alter noch 
kein Lautunterschied existiert, werden diese Paare wohl oft 
gleichen Geschlechtes sein. 


Der Lautunterschied kommt jeden Friihling vor dem Tage 
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zustande, an dem die Individuen in ihre Wohnviertel der 
Kolonie riickkehren und verschwindet schon wieder in einigen 
Wochen. Bisweilen macht das Keuchen beim @ bereits in weniger 
als einer Woche den 4- und 6-Lauten Platz. 


Der Nestbau 


Auch wenn das Paar sich auf einem alten Neste des vorigen 
Jahres gebildet hat, wird doch daran gebaut. Aber noch viel 
fleissiger bauen Paare, die in einer Astgabel gebildet sind. In der 
Regel bringt hauptsachlich das < die Zweige heran. Manchmal 
libergibt er diese dann dem 9, manchmal auch legen sie ge- 
meinsam die Zweige nieder. Mit eigentiimlich zitternden Bewe- 
gungen und seitlichem Schieben oder Hinunterdriicken, wobei 
der Kehlsack scharfeckig vorspringt (Abb. 25) und ,,kérre kérre 


Abb. 25 Nisten. 


k6érre”’ hervorgebracht wird, wird der Zweig im Neste festge- 
setzt. Manchmal gelingt das nicht, besonders, wenn der Nestbau 
in einer Astgabel gerade angefangen ist. Dann nimmt der Kor- 
moran den Zweig wieder auf und zittert von neuem und noch 
einmal usw., bis endlich der Zweig wirklich fest sitzt oder... 
der ganze Bau herunterfallt. Es ist ihm offenbar unausstehlich, 
dass ein loser Zweig auf seinem Neste liegt. 

Wenn der Bau immer wieder herunterfallt, fangt nach einiger 
Zeit auch das @ an, Nestmaterial herbeizuschleppen. Dadurch 
zeigt es, dass in ihm ein Nestbediirfnis reift.1) Gelingt das Bauen 


1) Freilich gibt es grosse individuelle Unterschiede: einige Q 2 bringen 
auch noch Zweige, wenn sie ein Nest haben; auch gibt es 2 9, die fast 


29 
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auch dann nicht, so nimmt es sehr oft ein anderes o’, das schon 
ein Nest hat: dies ist die Ursache, dass ein fest ,,verheiratetes”’ 
Paar auseinander gehen kann, obwohl es dem ? eine Woche 
davor, bei der Paarbildung, noch gleichgiiltig war, ob das ~ ein 
Nest hatte oder nicht. Jetzt ,,heiratet”’ sie also nicht so sehr das o’, 
sondern das Nest! Beim o reift das Nestbediirfnis viel eher und 
zwar schon etwa 2 Tage nach seiner Frihlingsriickkehr in die 
Brutkolonie. Es nimmt dann wenn moglich ein Nest vom vorigen 
Jahre in Besitz, oder, wenn diese schon besetzt sind, versucht es. 
bisweilen, sich eins z.B. durch ein Attentat zu erobern. Das ge- 
schieht also noch vor der Paarbildung. Nach dem Ausfliegen der 
Jungen ist das Nest dem @ gleichgiiltig, dagegen wird es vom 
co’ immer noch gegen ,,Territoriumschander”’ verteidigt. Man 
kann also sagen, dass das ¢ solange es in der Kolonie wohnt, 
nestbediirftig ist, ausgenommen die ersten zwei Tagen. Das 2 

dagegen ist nur nestbediirftig, solange es briitig ist. Diese Tat- 
sachen konnte ich feststellen, da ich viele Kormorane an ihrem 
Gesicht erkennen konnte. 

Das Obenstehende betrifft die jahrliche Entwicklung des 
Nistinstinktes bei den fortpflanzungsfahigen Kormoranen. Bei 
den Jungen bemerkt man eine Nistaktivitat erstmalig im 
Alter von 2 Wochen und zwar die charakteristische Zitter- 
bewegung mit Zweigen, jedoch ohne festsetzen. Der Zweck der 
Zitterbewegung ist nur, das Festsetzen des Zweiges zu férdern. 
Auch hier wieder reift demnach der meist spezialisierte aber 
nebensachlichste und phylogenetisch wohl jiingste !) Hand- 
lungsteil zuerst und wird als sinnlose Leerlaufreaktion ausgeiibt. 
Im Alter von ungefahr 4 bis 5 Wochen fangen die Jungen an, die 
Zweige wirklich festzusetzen und alsbald holen sie auch Zweige 
aus der Umgegend und verankeren diese im Nest. Wenn das 
Zweige bringt, werden diese von den Jungen iibernommen und 
im Nest festgesetzt, genau so wie es im Friihjahr das ? tut. Jetzt 
erfiillt die Zitterbewegung ihren Sinn in der ganzheitlichen Ver- 
haltungsweise des Zweigfestsetzens, wobei das vom Tier ange- 
strebte Ziel das Festsitzen des Zweiges ist. Da ist jetzt also ein 


nichts heranschleppen, obwohl ihr Verhalten ein starkes Nestbediirfnis 
zeigt, was z.B. daraus hervorgeht, dass sie bei Nestbesitzern einzudringen 
versuchen. 

1) Den Reihern scheint die Zitterbewegung zu fehlen, daher sind ihre 
Nester sehr locker gebaut. Dies ist darum bemerkenswert, weil die Verhal- 
tungsweisen von Reiher und Kormoran eine grosse Ahnlichkeit aufweisen. 
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Ziel hdherer Ordnung gereift, wodurch eine mehr umfassende 
und mehr ganzheitliche Zielstrebigkeit entsteht. Diese verwendet 
daher die Verhaltungsweise niedriger Ordnung (das Zittern) 
als Mittel zum Ziel, zur besseren Erreichung des Zieles héherer 
Ordnung (das Festsitzen des Zweiges). Diese Entwicklung geht 
noch weiter, denn wie gesagt bringt das fortpflanzungsfahige <j 
viel mehr Zweige herbei wenn es kein Nest hat, als wenn es 
schon ein Nest besitzt, wahrend das @ nur Zweige heranbringt, 
wenn es nestbediirftig ist. Das heisst also, dass der nestbediirftige 
Kormoran (co und @) das Heranschleppen und Festsetzen von 
Zweigen als Mittel zu einem neuen Ziel noch héherer Ordnung 
verwendet, namlich zum feurig erstrebten Besitz eines Nestes. 
Jetzt erst erfiillt das Zweigschleppen und -festsetzen seinen arter- 
haltenden Sinn bei der Fortpflanzung, denn es ist jetzt in ein 
mehr ganzheitliches Verhaltenssystem aufgenommen. ') 

Ich méchte diese Erscheinungen als ,.konzentrische Ziel- 
strebigkeiten” bezeichnen, hervorgerufen durch ,,konzen- 
trische” (ineinander geordnete) Bediirfnisse. Die inneren 
Ziele sind dabei erst durch die Analyse zutage getreten. Da- 
neben lernen wir beim Aufeinanderfolgen von Paarung, Briiten 
und Versorgen der Jungen Ziele kennen, welche ,,hintereinander 
geordnet”’ sind. Bei den gleichzeitig auftretenden Paarungs-, 
Paarbildungs- und Nistaktivitaten schliesslich sind die Ziele 
sozusagen ,,nebeneinander geordnet”’. 

Das Nistzittern stellt wohl eine phylogenetische Differenzie- 
rung der kr6-kr6-Ausserung dar, denn es zeigt eine grosse Ahn- 
lichkeit damit (Laut und eckiger Kehlsack) und ausserdem geht 
beim Heranschleppen von Zweigen die kré-kr6-Ausserung 
fliessend in das Nistzittern tiber. 

Der Zusammenhang zwischen sexuellem-, Paarbildungs-, 
Kampf- und Imponierverhalten sowie Nestbau sei noch kurz 
betont. Sehr oft wird der Nestbau von diesen Verhaltungsweisen 
eingeleitet, nur selten beginnt der Kormoran ohne Einleitung 
mit dem Nisten. Auch wird die Paarbildung durch das gemein- 
same Nisten, Paaren, Kampfen und Imponieren sehr gefordert. 


1) Das schliesst nicht aus, dass das Ziel héchster Ordnung nicht auf andere 
Weise erreicht werden kénnte, z.B. durch ein Attentat auf ein von einem 
anderen Paar bewohntes Nest. 
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o Das. Bruten 


Es geniigt zur Erwarmung der Eier nicht, dass der Kormoran 
sich einfach darauf setzt. Die Eier werden mit wackelnden 
Rumpfbewegungen, wobei der Vogel sich mit dem Schnabel am 
Nestrand festhalt, und schiebenden Fussbewegungen in das 
Gefieder hinein dicht an den Kérper gebracht. Diese Verhal- 
tungsweise tritt erst auf, wenn schon einige Eier gelegt sind. Vor 
dieser Zeit sitzt der Kormoran einfach auf den Eiern und diese 
werden dabei wohl nicht recht warm. Damit stimmt iiberein, 
dass die Jungen meistens mit nur einem Tag Zwischenraum oder 
sogar gleichzeitig ausschliipfen, obgleich die Eier mit 2 (bis- 
weilen 3) Tagen Zwischenraum gelegt werden. 

Schon einige Tage vor dem Legen der Eier ,,scheinbriiten”’ die 
Scharben. Diesem symbolischen Briiten ist es zu verdanken, dass 
eine Nestmulde entsteht, denn dadurch werden die Végel ge- 
zwungen, herangeschlepptes Nestmaterial auf den Nestrand zu 
legen. Sonst legen sie fast immer alles in die Nestmitte unter 
sich. Nur bei 2 2 2 habe ich beobachtet, dass sie eine Mulde her- 
stellten, indem sie regelmassig zentral Zweige herauszogen und 
diese peripher wieder einbauten. !) Wenn weiches Material her- 
angeschleppt wird, so wird meistens das Britten kurz unter- 
brochen, um die Nestmulde damit auszupolstern. 

Einjahrige Kormorane sieht man manchmal auf einem ver- 
lassenen Neste scheinbriiten; ob es die Jungen auch tun, ist 
schwer zu sagen, denn man weiss nicht, ob diese sich wegen der 
noch schwachen Fiissen oder durch den Brutdrang hinsetzen. 

Die ontogenetische Entwicklung des Briitens zeigt eine 
Ausnahme von der Regel, dass der am meisten spezialisierte aber 
sekundare Handlungsteil zuerst reift, denn das wiirde die 
Wackel- und Schiebebewegung sein, welche jedoch erst nach dem 
Erscheinen der ersten Eier reift. Ubrigens ware das Einhalten 
der Regel in diesem Falle unméglich, da die genannten Be- 
wegungen nur in der Bruthaltung ausgefiihrt werden kénnen. 

Dass das ?, wenn es briitig wird (was aus dem Scheinbriiten 
hervorgeht), zur gleichen Zeit nestbediirftig wird, habe ich schon 


1) Das ist ein schénes Beispiel der grossen individuellen Unterschiede 
beim Kormoran. Man kénnte Hunderte von Beispielen anfiihren, aus denen 
hervorgeht, dass jeder Kormoran seine eigenen Eigentiimlichkeiten Kat. 
Mit Hilfe dieser individuellen Eigenschaften sind die Scharben oft besser 
zu unterscheiden als durch ihr Gesicht. 
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eréttert. Diese Tatsache unterstreicht noch einmal, dass man 
Nestbau, Paarung und Paarbildung als eine Bruteinleitung auf- 
fassen muss und dass die psychische Struktur daran angepasst 
ist. Auch die Paarbildung ist erst dann wirklich vollendet, d.h. 
das Paar ist erst dann fest ,,verheiratet”’, wenn die Eiablage an- 
fangt; die Paarungen jedoch finden noch lange Zeit wahrend 
des Briitens statt. Die Brutdauer betragt durchschnittlich 29 
bis 31 Tage. 


3. Die Aufzucht der Jungen 


Das gerade ausgeschlipfte Junge ist halb so gross wie der Kopf 
des alten Vogels, fast kahl und sehr hilflos. Es wird daher sehr 
liebevoll erwarmt und ,,gehudert’, wobei der Alte sich mit 
ein wenig ausgebreiteten Fliigeln und gelockertem Gefieder auf 
oder iiber es stellt. Das ist eine Haltung, die fliessend aus dem 
Briiten entsteht. Beim Ausschliipfen verwunden die Jungen sich 
manchmal an den Scherben der Eischale, welche durch das 
Gewicht des darauf sitzenden Vogels in den Korper dringen 
k6énnen, was meistens den Tod zur Folge hat. Sehr interessant 
ist es zu sehen, wie der alte Vogel wahrend der Geburt des ersten 
Jungen die grésste Unruhe zeigt. Keinen Augenblick kann er 
stillsitzen, immer wieder schaut er in die Nestmulde, was da wohl 
eigentlich vorgeht. Auch lauscht er auf das nur aus nachster 
Nahe hérbare Piepsen. Ich glaube, dabei sogar eine ,,zartliche 
Miene”’ erkennen zu kénnen. 

Wenn das Junge einen Tag alt ist, kann es das Kopfchen er- 
heben und um Futter betteln. Ganz vorsichtig nimmt der Alte 
dann das kleine Képfchen des Jungtieres in seinen grossen Unter- 
_ schnabel, so wie man Fleischklésze mit einem Suppenloffel 
schépft. Darauf halt er den Unterschnabel schrag, worauf das 
noch blinde Junge rein gefiihl:massig den Kopf in die gute 
Richtung wendet und seinen Schnabel weit 6ffnet. Dann fliesst 
der vom Alten ausgebrochene halbverdaute Brei wie durch eine 
Rinne in den Schnabel des Jungen. Sind die Jungen etwas her- 
angewachsen, so betteln sie (Abb. 26) mit einem piepsenden 
Laut, der dem eines nicht geschmierten Schubkarrens 4hnelt. 
Sie stecken dann unter Zerren und Riitteln den ganzen Kopf und 
einen Teil des Halses in den Schlund des Alten hinein (Abb. 27), 
ergreifen die manchmal noch frischen, bisweilen sogar noch 
lebenden Fische und verschlucken diese, wahrend der Kopf 
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wieder herausgezogen wird. Grosse Junge schwingen bei dem 
Betteln die Fliigeln kraftig hin und her. 

Der Bettellaut des jungen Kormorans ist spezifisch und nicht 
vergleichbar mit anderen Lauten des. Kormorans oder anderer 
Végel, weist also die von LorENz (1935) erorterte ,,generelle 
Unwahrscheinlichkeit des Auslésers” sehr schon auf. Trotzdem 
scheint diese Unwahrscheinlichkeit hier gar keinen Sinn zu 
haben, da der Stimmwechsel einige Zeit vor dem Selbstandig- 
werden ihre Funktion iiberhaupt nicht beeintrachtigt. Im Alter 
von g bis 11 Wochen hort man 
die piepsende knarrende Stimme 
wahrend des Bettelns sehr oft nach 
den anfanglich noch etwas heise- 
ren adulten Lauten iiberschlagen 


Abb. 26. Betteln. Abb. 27. Fiittern. 


(erst ,,€@”, spater ,,a’’), wodurch eine Verhaltungsweise entsteht, 
die der kré-kr6- und der gewéhnlichen Wutausserung ahnelt, 
auch kann das junge Tier dann verschiedene sonderbare Ge- 
rausche hervorbringen. Das scheint der alte Vogel iiberhaupt 
nicht zu bemerken, und seine Neigung zum Fiittern wird dadurch 
gar nicht beeinflusst. Man fragt sich dann aber, was fiir einen 
biologischen Sinn die Unwahrscheinlichkeit des Bettelns hat! 

Die phylogenetische Herkunft der Bettelausserung ist schwer 
anzugeben. Zwar zeigt sie nach dem Stimmwechsel grosse Ahn- 
lichkeit mit der kré-kré-Ausserung und ich habe sogar einige 
sehr seltene Zwischenphasen dieser Ausserungen beobachtet, 
aber es ist schwer zu verstehen, wie das Betteln sich aus dem 
Imponieren entwickelt haben kann, da diese beiden Funktionen 
gar nichts miteinander zu tun haben. 

Wenn die Jungen einige Zeit fliigge sind und sich nicht mehr 
auf dem Neste aufzuhalten pflegen, beginnen viele Eltern bei 
ihrer Riickkehr zum Fiittern Wut- und Imponierlaute, manch- 
mal auch Gurgeln, hervorzubringen. Diese ,,Jungenlocktone”’ 
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sind wohl als ,,Ubersprunghandlungen” zu deuten. (Vergl. 
nachste Arbeit S. 486). 

Bei heissem Wetter werden noch nicht fliigge Junge bisweilen 
mit Wasser versehen. Der Alte nimmt dies im Teich ein, Kropf 
und Kehlsack ganz voll, kommt auf das Nest und giesst einen 
kleinen Strahl iiber die Jungen aus. Diese richten sich dann 
(wenn sie es auf die richtige Weise tun!) hoch auf und rufen mit 
trichterformig weit gedffnetem Schnabel: ,,Kchie kchieieie . . .’’, 
was ungefahr wie das Sperren junger Singvégel aussieht. Dann 
giesst der Alte Wasser in den Trichter, wobei er in der Regel 
seinen Schnabel in den des Junges steckt. Diese Kchie-Trink- 
ausserung ist dem noch unreifen Gurgeln genau gleich (siehe 
ontogenetische Entwicklung des Gurgelns), ist also eigentlich 
dieselbe Ausserung, wobei das schnelle ,,Kikiki’” zu einem 
,»kchieieie-kchieie’ }) ausgezogen wird. Eine Zeitlupenauf- 
nahme im Tonfilm des juvenilen Gurgelns wiirde der Kchie- 
Trinkausserung fast gleich sein; ?) es existiert aber ein unver- 
kennbarer Unterschied, besonders die Klangfarbe ist anders, was 
ich durch ein ,,ch”’ auszudriicken versucht habe. Ausserdem sind 
alle Zwischenstadien da, die einen fliessenden Ubergang zwi- 
schen beiden Verhaltungsweisen bilden. Das kiki-Gurgeln ist ja 
oft eine Ausserung des Jungen, womit er den heimkehrenden 
Alten begriisst. Wenn dieser dazu Wasser mitbringt, bekommt 
die Begriissung allmahlich den Charakter des Kchie kchie- 
Trinkens, danach wird es wieder mehr kiki-ahnlich, usw. 

Vielleicht kann dieses Verhalten folgendermassen erklart 
werden: Anfanglich begriissten die Jungen ihre heimkehrenden 
Eltern mit dem Kiki-Gurgeln. Da bei dieser Ausserung alles, 
was von oben kommt, in den trichterformigen Schnabel fallt, 
wurde sie phylogenetisch der Wasserversorgung dadurch dienst- 
bar gemacht, dass das Junge den Schnabel langere Zeit ruhig 
offen hielt, wodurch der Alte das Wasser mit grésserem Erfolg 
hineingiessen konnte. Der ,,Zeitlupeneffekt’” ist dann ohne 
weiteres klar. Die noch sehr grosse Ubereinstimmung der beiden 
Verhaltungsweisen weist vielleicht darauf hin, dass dieser Pro- 
zess gerade angefangen hat, dass wir es hier also mit dem Anfang 
einer phylogenetischer Differenzierung von angeborenen 


1) Teieie als lange Silbe aussprechen. 
2) Leider sind Zeitlupenaufnahmen im Tonfilm unméglich. 
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Verhaltungsweisen zu tun haben und dass die Kchie kchie- 
Trinkausserung ein Oriment ist. In dieser Hinsicht sind zwei 
Tatsachen bemerkenswert: 1. Nur wenige Eltern bringen Wasser 
und auch diese tun es nicht oft, es sind aber immer dieselben. 
Schatzungsweise kann man sagen, dass 90% der Kormorane 
ihren Jungen niemals Wasser bringen, auch nicht bei dem heisses- 
ten Wetter. 2. Nur ein Teil der Jungen ,,weiss”, wie er das 
Wasser auffangen muss und auch dieser tut es unsicher und 
zogernd. Sie fangen z.B. damit an, dass sie betteln, dann zeigen 
sie die Kchie-kchie-Ausserung, aber manchmal betteln sie pl6tz- 
lich wieder, zeigen kurz danach wieder das Kchie, einen Augen- 
blick spater bettelt die ganze Familie und der Alte macht ver- 
gebens Versuche in einen der Schnabel hineinzukommen, bis er 
zuletzt eins der Jungen auf die gewOhnliche Weise fiittert und 
ihm anstatt Fische Wasser gibt, wie aus dem spateren Wasser- 
verschiitten des Jungen hervorgehen kann. Es bildet eher eine 
Ausnahme als die Regel, dass die Jungen das Wasser mit der 
Kchie-kchie-Trinkausserung auffangen, ich sah es vielleicht 
weniger als 10 Male, einmal zusammen mit Herrn Prof. RoEts; 
auch erhielt ich von Herrn Waarts eine ausfiihrliche miindliche 
Beschreibung einer von ihm gemachten Beobachtung dieses 
Verhaltens. In den meisten Fallen wird das Wasser iiber die 
Jungen ausgegossen, wie es HAVERSCHMIDT (1933) beschrieb. 

Zusammenfassend ist die Kchie-kchie-Trinkausserung ver- 
mutlich folgendermassen entstanden: 1. die Kopulationshaltung 
des unteren Vogels, 2. diese Haltung erhielt eine Mitteilungs- 
funktion als primare Symbolhandlung, 3. zur Verbesserung 
dieser Funktion wurde damit das Zuriickwerfen des Kopfes und 
ein gurgelnder Laut verbunden (formalisierte Symbolhandlung), 
4. bei dem unreifen Gurgeln des Jungen fiel die niederdriickende 
Kopulationshaltung fort und blieb nur das Nachobenwerfen des 
Kopfes mit dem juvenilen kiki-Laut, 5. diese Begriissungs- 
ausserung gibt als Seitenzweig die Trinkausserung ab. 

Bei den meisten Paaren briitet, fiittert und trankt das “ mehr 
als das ¢. Im allgemeinen sind die oo" des Kormorans riihriger 
und aktiver als die 99, obgleich sie doch fast immer etwas 
starker und plumper gebaut sind und bei Végeln oft eine um- 
gekehrte Korrelation zwischen Starke und Aktivitat vorhanden 
ist. Es gibt aber auch Paare, bei denen das 2 mehr an der Brut- 
versorgung teilnimmt als das o’, wie es auch bisweilen -Paare 
gibt, welche aus einem kraftigen ¢ und einem schmichtigen 
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bestehen. Nach dem Ausfliegen der Jungen pflegt der Anteil des 
g@ an der Versorgung zuzunehmen. 

Hinsichtlich der ontogenetischen Entwicklung des elter- 
lichen Versorgens zeigen fliigge und manchmal noch jiingere Kor- 
moranjungen (von sogar 24 Wochen?) das Fiittern. Meistens ist 
dies eine zufallige Bewegung beim Spielen mit den Geschwistern, 
wobei immer alle méglichen motorischen Mechanismen, wor- 
tiber Kopf und Hals verfiigen, in Wirkung treten. Bisweilen sah 
ich aber auch, wie ein Junges ein anderes anbettelte, worauf 
letzteres den Schnabel 6ffnete, ersteres den Kopf hinein steckte 
und sich somit ein ,,Scheinfiittern” abspielte. So wurde ein aus 
dem Neste gefallenes ausgehungertes Junges von 4 Wochen, das 
ein 7 Wochen altes Tier sehr beharrlich anbettelte, einige Male 
durch das 4altere Tier ,,gefiittert’’, ohne jedoch einen Fisch zu 
bekommen. Ich habe namlich beim scheinfiitternden jungen 
Kormoran niemals die Schluckbewegungen beobachtet, womit 
die Eltern das Futter aus dem Magen in den Kropf ,,aufstossen’’, 
damit die Jungen es erreichen kénnen. Der junge Kormoran 
zeigt also wohl die spezialisierte Futterbewegung, nicht aber 
das wichtigere Aufstossen oder Erbrechen mit ,,Rinnenbildung’’. 
Offenbar strebt das junge Tier noch gar nicht danach, zu fiittern, 
sondern nur danach, die Fiitterbewegung auszufiihren. Dies ist 
also genau so, wie man es der Regel nach erwarten diirfte. Auch 
hier kann man zwei ineinander geordnete oder konzentrische 
Bediirfnisse unterscheiden, von denen das sekundare zuerst reift. 


V. SUMMARY 


This publication, which partly serves as an introduction to the 
next one of this issue, gives a general idea of the innate forms of 
behaviour of the mid-European Cormorant (Phalacrocorax carbo 
sinensis (SHAW & Nopp). These forms of behaviour are not des- 
cribed at any length, the characteristic features only being given. 
Emphasis has been laid on the functions of the forms of be- 
haviour in relation to the total behaviour. Each form of be- 
haviour has its own function to be detected by careful analysis. 

With almost all innate forms of behaviour it appears to be 
possible to demonstrate their phylogenetic origin. Symbolic 
actions can, in the course of phylogeny, be differentiated into 
various forms of behaviour by means of visual exaggeration and 
by superimposing on them signal-movements. On account of 
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bi-sexual disposition the & is capable of adopting feminine forms 
of behaviour in a new function in its behaviour-systems, and the 
reverse. A reflexlike reaction (the drying of its wings) seems to 
have arisen from instinctive behaviour by splitting off. 

The manner in which the parents give their young drink has 
been dealt with in detail, as this system of behaviour is in the 
process of phylogenetically arising from a form of greeting. Only 
a small proportion of parents and young show this waterpouring 
and drinking form of behaviour. 

The ontogenetic development of behaviour-systems proves in 6 
cases out of 7 to be just the reverse of the biogenetic principle of 
HAECKEL. 

In this connection the existence of ,,concentric purposivenesses”’ 
is expounded and explained by an hypothesis on ,,concentric 
appetites” (needs or wants). 
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I. EINLEITUNG 


Viele Untersuchungen des Instinktproblems hatten einen be- 
stimmten Instinkt als Gegenstand oder behandelten verschiedene 
Instinkte nacheinander, als ob sie als selbstandige Lebénserschei- 
nungen hypostasiert werden kénnten. Bei meinen Kormoran- 
studien bemerkte ich, dass zwischen den Instinkten verschieden- 
artige Wechselwirkungen existieren. An dieser Wechselwirkung 
kénnen m.A. Untersuchungen des Instinktproblems nicht vor- 
tibergehen, ohne Gefahr zu laufen, zu unrichtigen Folgerungen 
zu kommen, im besonderen dann, wenn man sich schon im 
Anfang der Untersuchung auf den Standpunkt stellt, dass es 
keinen Sinn hat, Instinkt und instinktive Ausserung zu unter- 
scheiden. 

Zu meinen Auffassungen itiber instinktive Wechselwirkung 
kam ich durch meine ethologischen und psychologischen Studien 
der Kormorane (Phalacrocorax carbo sinensis Shaw u. Nodder = 
Ph. c. subcormoranus Brehm) in der gut 1200 Nester umfassenden 
Brutkolonie bei Lekkerkerk. Dem Ejigentiimer, Herrn K. G. 
Smit, der mir diese Untersuchungen an Ort und Stelle ermég- 
lichte, schulde ich dafiir sehr grossen Dank. Eine wertvolle 
Erganzung dieser Beobachtungsméglichkeit in der freien Natur 
verdanke ich dem Zoologischen Garten der Kon. Zool. Genoot- 
schap ,,Natura Artis Magistra” in Amsterdam, dessen Inspektor 
Herr A. F. J. Portierje, mir sehr behilflich war bei der Deutung 
der Beobachtungen, wofiir ich ihm an dieser Stelle meinen herz- 
lichen Dank ausdriicken méchte. Auch Herrn Dr. N. TINBERGEN 
bin ich zu grossem Dank verpihchtet fiir seine kritischen Be- 
merkungen. 

Die Kormoranuntersuchungen fanden in den Jahren 1935- 
1938 statt und umfassen bis jetzt 1100-1200 Beobachtungs- 
stunden. 

Zuweilen habe ich Vergleiche angestellt zu dem Verhalten 
anderer Vogelarten, insoweit dies im Zusammenhang mit dem 
hier gestellten Problem von Interesse war. Dabei habe ich mich 
ausschliesslich auf Tierarten beschrankt, die ich aus eigener Er- 
fahrung einigermassen kannte und ber die gute Kenner mir 
wertvolle Mitteilungen als Erganzung ihrer Ver6ffentlichungen 
machen konnten. Das kam mir namlich wichtiger vor als Beweis-. 
fihrung mit aus der Literatur zusammengesuchten, falsch ge- 
deuteten Beobachtungen an mir unbekannten Tierarten, oder 
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mit Analogien beim Menschen. Ist doch das Verhalten von 
Tieren derart, dass sogar die sorgfaltigste ethologische Beschrei- 
bung nicht mehr als ein mattes Schattenbild davon geben kann. 
Gerade die anscheinend nebensiachlichen Details sind fiir die 
Deutung zuweilen von grésster Wichtigkeit. 

Da die Tierpsychologen das Verhalten der Tiere sehr ver- 
schiedenartig deuten, will ich zum richtigen Verstehen meiner 
Abhandlung von vornherein meine Stellungnahme zu diesem 
Problem bekannt geben. Da meine Arbeit iiber die Wechsel- 
wirkung zwischen Instinkten handelt, muss ich einen Instinkt- 
begriff voraussetzen. Ich habe versucht, diesen Instinktbegriff 
méglichst induktiv zu behandlen, und fasste ihn ungefahr auf wie 
PortireLjE und McDovea tt. !) 

Das von McDouca tt aufgestellte Triebdispositionensystem, 
welches aus etwa 18 mehr oder weniger nebeneinander liegenden 
Triebdispositionen besteht, iibernehme ich jedoch nicht. Viel- 
mehr glaube ich, dass wir uns ein strukturiertes Triebdispositio- 
nensystem, das aus ,,ungeschieden-unterschieden”’ verbundenen 
Differenzierungen und Integrierungen besteht, denken 
miissen. Fiir diese Auffassung spricht z.B. die Tatsache, dass 
verschiedene Ausdrucksbewegungen (kr6-kr6-Ausserungen, r666- 
Ausserungen) sowohl ontogenetisch als auch aktuell vollkommen 
kontinuierlich in einander iibergehen, wahrend sie doch sehr 
gut voneinander unterschieden werden kénnen (KoRTLANDT 
1938). Sogar die Ausdrucksbewegung ist demnach nicht stereo- 
typ. Es kommt nun darauf an, Methoden zu entwicklen, um die 
Struktur des Triebdispositionensystems zu untersuchen. Eine 
dieser Methoden habe ich in dieser Abhandlung auseinander- 
gesetzt, wahrend an anderen Dr. TINBERGEN und ich noch 
arbeiten, wobei wir uns der ethologischen bezw. der psychologi- 
schen Deutungsweise bedienen. 


II. WECHSELWIRKUNG IN DER VERTEILUNG DER ENERGIE 
UBER VERSCHIEDENE BEDURFNISSE SOWOHL ALS AKTION 
WIE AUCH ALS REAKTION BETRACHTET. 


Der sehr junge Kormoran hat wenig Bediirfnisse und diese 


werden ausserdem in der Regel sofort befriedigt. Dennoch 
macht er am gréssten Teil des Tages Bewegungen, die -nicht 


1) Vergl. die Erklarung der benutzten Ausdriicke am Ende dieser Arbeit. 
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auf ein fiir die Erhaltung des Individuums notwendiges ob- 
jektives Triebziel gerichtet sind und wobei es sich offenbar 
um das Abreagieren subjektiver Spannungen handelt. ,,The 
healthy animal must be up and doing,” sagte schon LLoyp 
Morcan. Man ware vielleicht geneigt, dieses Zitat zu erganzen 
mit den Worten: ,,Ausser wenn es ruht, schlaft oder (bei Végeln) 
briitet, da das Tier dann nicht in Bewegung ist.” Diese Ein- 
schrankung ist jedoch nicht begriindet, da man ,,doing” in 
weiterem Sinne auffassen muss (Bediirfnisse befriedigend oder 
Befriedigung anstrebend), wozu somit auch die Brut- und 
‘Schlafbediirfnisse gehoren. 

Wenn wir also mit CLAPAREDE und McDouea zt Schlafen als 
ein instinktmassiges Verhalten betrachten, so ist das Tier den 
ganzen Tag damit beschaftigt, Bediirfnisse zu befriedigen und 
die Befriedigung von Bediirfnisse anzustreben. Das gilt dann 
sowohl fiir das gesunde wie fiir das kranke Tier. Die Frage, ob 
dies auch fiir das nicht bediirfmassige sondern reflexmassige 
Verhalten gilt, wird weiter unten untersucht. Da Végel sehr 
wenig schlafen, aber desto mehr ruhen, muss man das Ruhen 
als ein wenig intensives Schlafen auffassen. 

Viele Forscher sind der Auffassung, dass Ruhen und Schlafen 
kein Bediirfnisbefriedigen ist, sondern dass wahrend der Ruhe- 
stunden kein einziges Bediirfnis aktiviert ist. Die Ruhestunden 
sollten nach ihnen die Zeit darstellen, welche iibrig bleibt, wenn 
man die fiir das Anstreben von Befriedigung und die Befriedigung 
selbst benutzte Zeit, von den 24 Stunden des Tages 
abzieht. So einfach kann die Sache jedoch nicht sein, was 
sich zeigt, wenn eins oder mehrere Bediirfnisse fortfallen oder 
starker werden: 

Vergleichen wir z.B. die jungen, aber schon fliiggen Kormo- 
rane im Zoologischen Garten ,,Artis’? mit denen in der Brut- 
kolonie. Manche Bediirfnisse werden bei den_,,Artisvégeln” 
selten aktiviert oder bei der Aktivierung leicht befriedigt: Ihre 
Nahrung bekommen sie z.B. ohne Miihe, wahrend die Jungen 
in der Kolonie dafiir schwer arbeiten miissen, sobald sie das 
Nest verlassen und noch nicht richtig fischen kénnen. Weiter 
werden die Végel in Artis selten aufgejagt und in der Natur 
sehr oft. Ferner kommen in Artis ,,Pfahlstreitigkeiten” weniger 
haufig vor als in Lekkerkerk, wo Pfahlmangel herrscht. Fiir 
andere Bediirfnisse gelten ahnliche Verhaltnisse, wenn auch 
weniger auffallend. Das besagt jedoch nicht, dass die Jungen 
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Artisvégel ihre Tage in Ruhe und ,,Langeweile” verbringen 
und dass sie stumpfsinnig in irgendeiner Ecke: iiber ihre Ge- 
fangenschaft trauern, wie manche Tierschiitzler meinen. Im 
Gegenteil, sie ruhen kaum mehr als ,,wilde’ Végel und die 
Zeit wird mit anstreben von Befriedigung und 
Befriedigen anderer Bediirfnisse ausgefiillt. So zeigen 
die Jungen z.B. viel mehr ,,pramaritale Symbolhandlungen”’ 
(PoRTIELJE 1938) im Artis als in der Brutkolonie. Das am 
wenigsten geschlechtlich erregte Junge im Zoologischen Garten 
ist immer noch viel mehr erregt als die geschlechtlichsten Junge 
in Lekkerkerk. ?) 

Fir die alten Vogel gilt dasselbe: in Lekkerkerk sieht man nur 
ausnahmsweise und im Artis haufig im Herbst und Winter 
charakteristische geschlechtliche Ausserungen. 2) In der Brut- 
kolonie bemerken wir bei den Scharbenpaaren an dem Tage, an 
dem ihre Jungen ausfliegen, eine plétzlich sprungweise zu- 
nehmende Sexualitat! (Nicht zu verwechseln mit der allmahlich 
zunehmenden Sexualitat, welche eine sich naherende 2. Brut 
ankiindigt). 

Auch wenn die jungen fliiggen Scharben es in der Kolonie 
schwerer haben als im Zoologischen Garten, so haben sie es 
doch nicht so schwer als die alten Vogel, die ihre Jungen ver- 
sorgen miissen oder die noch mit Paarungseinleitungen be- 
schaftigt sind. Diesem Umstand kann es zugeschrieben werden, 
dass die Jungen in vielen Fallen, sowohl was die Ausdrucks- 
bewegung als auch was das eigentliche Streben betrifft, heftiger 
reagieren als ihre Eltern. Die Jungen erschrecken viel eher, 
wenn ich in die Beobachtungshiitte kriechen will: Im Marz, 
April, und Mai fliegen dann nur wenige Scharben fort, aber 1m 
Juni und Juli ergreifen alle Jungen mit grossem Larm die Flucht, 
wodurch auch haufig die Jungen an andern Platzen in der 
Kolonie auffliegen und durch die allgemeine Beunruhigung 
fliegen zuletzt auch die alten Végel fort. Eine Kleinigkeit ge- 
niigt schon zum Erschrecken der Jungen. Daraus darf man 
jedoch nicht den Schluss ziehen, dass die Alten es abgewohnt 
haben, vor dergleichen Dingen zu erschrecken. Dagegen spre- 


1) Ausnahmsweise lernte ich sexuellere Junge in Lekkerkerk kennen, das 
waren aber Tiere, die gar nicht aufgejagt und daher viel mehr als gewohnlich 
von ihren Eltern versorgt wurden. 

2) Dies hat zur Folge, dass die Paare im Artis sich fiir Jahre oder firs 
Leben und in Lekkerkerk fiir die ,,Saison’’ zusammen finden. 
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chen namlich 2 Griinde: Wahrend 14 Monate zwischen dem 
Fliiggewerden und dem Fortziehen aus der Kolonie gewohnen 
sich die Jungen nicht an Menschen. Die erwachsenen Végel, die 
im Januar—Mai vor der Paarbildung in der Kolonie ankommen, 
legen ihre Scheuheit in 1-2 Wochen ab, offenbar in dem Masse, 
wie ihre Sexualitat und spater ihre Neigung zum Briiten und 
Betreuen zunimmt. Sind ihre Jungen fortgezogen, so werden 
diese Paare wieder scheuer. Die Scheuheit ist also nur wahrend 
der Fortpflanzungsperiode durch die dann vorherrschenden 
Bediirfnisse fortgepresst. Eine andere Beobachtung derselben 
Art fiihrt Lorenz (1927) an, ohne jedoch eine Erklarung zu 
geben. Seine jungen Dohlen (Coloeus monedula spermologus Vieill.) 
waren ausserordentlich schreckhaft, die briitenden Dohlen 
nicht. Da diese Tiere (auch die Jungen) vollstandig an ihren 
Pfleger gewOhnt waren, kann angeborene Scheuheit schwerlich 
erklaren, dass die Jungen soviel schreckhafter sind als die Alten. 

Fiir die Neugier gilt dasselbe; sogar Junge von 5 Monaten 
zeigten manchmal starkes Interesse fiir ein einfaches Loch in der 
Erde; Brutvégel dagegen sind durch wichtigere Beschaftigungen 
in Anspruch genommen. 

Nestjunge, die keine Geschwister haben, mit denen sie spielen 
kénnen, betteln wahrscheinlich sogar ohne Hunger bei ihren 
Eltern, da sie offenbar nichts besseres zu tun haben. Weiter 
ruhen sie etwas mehr als die anderen, die es geselliger in der 
Welt getroffen haben. 

Die jungen Kormoranen im Artis jagen haufiger auf Zweige 
und dgl. Beutesymbole, als die Jungen in der Brutkolonie; so- 
wohl im Zoo wie in der Brutkolonie ,,scheinjagen” die Jungen 
haufiger als die erwachsenen, mit der Fortpflanzung beschaf- 
tigten Voégel (Lebende Fische gibt es nicht im Artisteich). 

Als wir im Zoo 3 Junge zu den andern Scharben in den Teich 
setzten, zeigte der dort anwesende einjahrige Vogel das grésste 
Interesse (welches vermutlich aus dem Herdenbediirfnis ent- 
sprang) fiir die Neuangekommenen, wahrend bei den 4lteren 
Végeln die sozialen Bediirfnisse wahrscheinlich durch die 
Sexual- und Brutbediirfnisse fortgepresst waren, da sie wenig 
Interesse fiir die neu Angekommenen zeigten und die ,,Fuchs- 
taufe’” dem Einjahrigen und den Reihern iiberliessen. Ein zwei- 
jahriger Kormoran nahm dabei gewissermassen eine Zwischen- 
stellung ein; dieses Tier zeigte schon schwache Sexual- und 
Nistaktivitat. 
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Eine ahnliche Wechselwirkung zwischen Sozial- und Fort- 
pflanzungsbediirfnis beschreibt PorTiELjE (1938) beim Kiebitz 
(Vanellus vanellus L.). Ein Schar Kiebitze wurde im ,,Artis” 
in einem ziemlich kleinen Kafig gehalten und dadurch dauernd 
in eine soziale Gemeinschaft gezwungen. Als der Friihling kam, 
war keine Rede von geschlechtlicher Aktivitat, weil die sozialen 
Bediirfnisse gezwungenermassen auch weiterhin vorherrschten. 
Eines Tages wurde die Gesellschaft geteilt und nur 2 Paare in 
dem Kafig zuriickgehalten. Die soziale Bediirfnisse konnten nun 
zuriickgedrangt werden und sofort fingen die Paarungseinlei- 
tungen an. 1) 

Bei den im Zoo briitenden Storchenpaaren (Ciconia ciconia L.) 
befindet sich ein Paar, von dem das © ein iibermassiges Bau- 
bediirfnis, jedoch wenig entwickelte Brut- und Betreuungs- 
bediirfnisse zeigt. Wahrend der ganzen Brutzeit schleppt er 
immer nur Zweige heran, zeigt dagegen keine Brut- und Fiitter- 
ausserungen. Das Baubediirfnis hat in diesem Falle die elterlichen 
Bediirfnisse fast vollstandig fortgepresst oder vielleicht auch ist 
umgekehrt das Baubediirfnis so stark, weil die elterlichen Be- 
diirfnisse schwach sind (miindliche Mitteilung von Herrn 
PoRTIELJE). 

Bei einem im Artis briitenden Schwanenpaar (Cygnus olor Gm.) 
beschreibt PorTIELJE (1936), wie das < kein Brutbediirfnis 
zeigte, sich aber in der Paarungszeit und beim Versorgen der 
Jungen ganz normal verhielt. Wahrend seiner ,,Ferien’’, als das 
@ briitete, konnte er seine Energie auch nicht loswerden durch 
verteidigen des Territoriums, weil dahin sich ausschiesslich ? 9 
und einjahrige Junge verirrten, welche sofort die Flucht 
nahmen, wenn er herankam. Wahrend seiner Ferien liess dieses 
¢% sich mit einem anderen ¢ ein. Da diese Neigung erst an den 
Tat trat, als erstgenanntes @ briitete, schreibt PorTIELJE es der 
freigekommenen Energie zu und bemerkt, dass ,,Miissigkeit aller 
Laster Anfang ist’’. Jedoch ist es auch méglich, dass der sexuelle 
Zyklus bei dem ¢& langer dauerte als bei dem 2 und er dadurch 
zur Untreue getrieben wurde. 

Weiter will ich noch auf eine Beschreibung des Verhaltens von 
fast ausgefarbten Silberméwen (Larus argentatus Pont.) hinweisen, 
welche zwar ein normales Paarungsverhalten zeigten und auch 


1) Es ware interessant, nachzugehen, ob der Hormonspiegel des Blutes 
in einem einzigen Tag auf Frihjahrsintensitat ansteigen kann. 


30, 
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kopulierten, jedoch keine Eier bekamen und also offenbar noch 
. nicht geschlechtsreif waren (TINBERGEN, 1936): ,,Die Jungen oo 
von solchen Paaren sind die allergréssten Raufbolde, die in der 
Kolonie zu finden sind. Auch Mulden drehen solche Paare bis 
ins unendliche. PortieLjE, der mir dergleichen Erscheinungen 
bei Fischen zeigte, sagt dann: Die ganze Energie, die im Zu- 
sammenhang mit dem veranderten Stoffwechsel des Tieres 
wahrend der Fortpflanzungsperiode erzeugt wird, muss es los- 
werden, und wenn diese nicht via der Kopulation einen Ausweg 
findet, geschieht es auf anderen Wegen; dies ist eine Deutung, 
der wir uns auch hinsichtlich der Mowen anschliessen kénnen. 
Das wiitende Kampfen und Nisten von solch jungen Tieren 
wirde auf diese Weise begreiflich sein, wenn wir annehmen, dass 
die Kopulationen wirklich ganz steril sind, was in Uberein- 
stimmung steht mit dem Ausbleiben von Eiern.” 

Die genannten Beispiele weisen darauf hin, dass das Verhalten 
des Tieres nicht aus der Summe einer Anzahl Triebauslebungen 
zusammengestellt ist, sondern dass vielmehr primar die 
Aktion vorhanden ist, welche sich unter naher zu unter- 
suchenden Einfliissen ititber verschiedene Bediirfnisse 
verteilt, von denen Ruhen nur ein und nicht einmal das 
wichtigste Bediirfnis ist. 

Schon ARISTOTELES sagte, dass Leben ein selbstatiges Bewegen 
ist. Das lebende Tier reagiert nicht nur, sondern, ,,von Natur 
eigene Triebfedern mitbringend, von innen heraus getrieben”’ 
(PoRTIELJE), spielt das Agieren eine wichtige Rolle. 

Ohne Ursache keine Folge. Nimmt man die Umweltstruk- 
turen, worauf das Tier zu reagieren pflegt, fort, so nimmt die 
allgemeine Aktivitat des Tieres nicht nennenswert ab. Das Tier 
reagiert dann aber auf Umweltstrukturen, fiir die es frither kaum 
Interesse hatte, und zwar durch zwei gewissermassen entgegen- 
gesetzte Vorgange: Erstens durch Schwellenwerterniedrigung 
der Verhaltungsweisen, welche auf die beseitigten Umwelt- 
strukturen reagierten (LORENZ) und zweitens kommt der Ener- 
gictiberschuss anderen Verhaltungsweisen zugute. Diese un- 
verkennbare Beobachtungstatsache beweist, dass die Umwelt- 
strukturen nur Anlass und nicht Ursache fiir das Verhalten 
der Tiere sind. Nimmt man demnach eine Veranlassung fort, 
ohne Beseitigung der Ursache, so tritt die Folge frither oder. 
spater doch auf, und dann oft ohne merkbare Ausserliche Ver- 
anlassung. Es ist daher nicht richtig, das spontane und bediirf- 
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nismassige Verhalten von Tieren als ,,Reaktionen”’ zu deuten, da 
man experimentell festgestellt hat, dass die Umweltstruktur 
vollkommen nebensachlich ist. Das urspriinglich aus prinzi- 
piellen Griinden gebrauchte Wort Reaktion hat jetzt seine Be- 
deutung in dieser Hinsicht verloren und ist synonym mit ,,Ausse- 
rung’, ,,Handlung” oder ,,Bewegung’’ geworden. Im Wesen ist 
das Verhalten von Tieren sowohl Aktion wie auch Reaktion. 

Durch das Ausfallen des Energieverbrauchs eines 
bestimmten Bediirfnisses kommt diese Energie den 
anderen Bediirfnissen zugute. 

Wenn man Ruhen, Schlafen und Briiten nicht als eine Trieb- 
auslebung betrachten will, weil. man der Meinung ist, dass 
»,.Bewegen’’ im engeren Sinne des Wortes das wesentliche Cha- 
rakteristikum eines instinktiven Verhaltens ist, so muss man den 
obigen Satz folgendermassen erganzen: Wegfallen der Wirkung 
eines Bediirfnisses lasst die tiberschiissige Energie grossenteils 
den anderen Bediirfnissen zugutekommen, wahrend das Tier 
im iibrigen etwas mehr Zeit in Ruhe verbringt. Jedoch stésst man 
bei dieser Auffassung auf Schwierigkeiten, z.B. beim Sichtot- 
stellen bei Schrecken und bei der Pseudo-Schlafhaltung des 
Sabelschnablers (Recurvirostra avosetta L.) (MAKKINK, 1936). Nach 
PorRTIELJE ist dies ganz entschieden eine Aktion: nicht eine 
motorische, sondern eine affektive Aktion, wobei gleichfalls der 
Stoffwechsel beschleunigt wird usw. 

Groos (1930) erklart das Spielen kausal durch ein Funktions- 
bediirfnis oder einen Betatigungsdrang, womit er offenbar Be- 
wegen im engeren Sinn meint. Meiner Meinung nach liegt 
jedoch bei der Verteilung der vorhandenen Energie das Wichtige 
darin, dass das Tatigsein Bediirfnisse betrifft, wobei das Tier sich 
stark, wenig oder (in einer bestimmten Haltung) gar nicht be- 
wegt. Anstatt zu reden von» Funktionsbediirfnis, Betatigungs- 
drang, Bewegungsdrang und Bewegungstrieb, folgere ich, dass 
der Uberschuss an Energie allen Bedirfnissen — 
mit oder ohne Bewegung — zugute kommt. 

Umegekehrt wird die Energie, welche zur starkeren Aktivierung 
eines bestimmten Bediirfnisses bendtigt ist, den anderen Bediirf- 
nissen entnommen. 

Aus den oben angefiihrten Beobachtungen von PorTIELJE und 
TinBERGEN k6nnte man den Eindruck erhalten, dass der Energie- 
iiberschuss nur den Fortpflanzungsbediirfnissen zugute kame, da 
diese Autoren ein Ausleben anderer Bediirfnisse nicht erwahnen. 
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Bei meinen Kormoranstudien bemerkte ich jedoch, dass da- 
‘ neben auch Fliehen, Neugier, Betteln, Fischen und soziale Ver- 
haltungsweisen beeinflusst werden. Da Ethologen und Psycho- 
logen meistens besonderes Interesse zeigen fiir das Verhalten bei 
der Fortpflanzung, ist die Beeinflussung der anderen Bediirfnisse 
vermutlich iibersehen worden. Jedenfalls rechtfertigen meine 
Kormoranbeobachtungen das Vermuten, dass die Energie, die 
durch das Wegfallen der Wirkung eines Bediirfnisses zur Ver- 
figung steht, mehr oder weniger gleichmassig tuber 
alle anderen Bediirfnisse verteilt wird, oder wenig- 
stens uber die Bediirfnisse, bei denen das Agieren 
(dh. die endogene Reizerzeugung im Sinne von 
Lorenz) gegeniiber dem Reagieren iiberwiegt. Wie 
bei jeder Wechselwirkung kénnte man auch hier die Frage 
stellen, wo der Angriffspunkt der Wechselwirkung liegt. Viel- 
leicht liegt der Angriffspunkt bei der Attention oder Aufmerk- 
samkeit, und man kénnte daher die Starke eines Bediirfnisses 
in Attentionszeit-Prozentsatzen ausdriicken (diese Definierungs- 
weise braucht aber nicht mit derjenigen, die ich auf S. 516 gebe, 
zusammenzufallen). 

Dieses Resultat gibt uns gleichzeitig einen wesentlichen 
Unterschied zwischen der in diesem Abschnitt besprochenen 
Wechselwirkung in der Verteilung von Energie iiber die ver- 
schiedenen zu befriedigenden Bediirfnisse und der im folgenden 
Abschnitt zu erlauterenden Wechselwirkung, wobei der in 
einem bestimmten Augenblick aufwallende Drang, 
wenn er nicht ausgelebt werden kann, auf bestimmte Weise 
iiber eine andere Triebdisposition in einer ,,Ubersprunghand- 
lung” abreagiert wird. 

Ein anderer grundsatzliche Unterschied zwischen dieser und 
der folgenden Wechselwirkung scheint mir zu sein, dass im 
ersten Fall nicht nur der Drang, sondern offenbar auch das 
Bediirfnis beeinflusst wird, was 1m letzten Fall nicht stattfindet. 
Daher kommt es, dass die in diesem Abschnitt besprochenen 
Verhaltungsweisen nicht diejenigen Kennzeichen aufweisen, 
wodurch man die Ubersprunghandlung von anderen Hand- 
lungen unterscheiden kann. Weder, was die Kognition, noch was 
die Ausdrucksbewegung und das eigentliche Streben betrifft 
sind die in diesem Abschnitt beschriebenen Verhaltungsweisen 
von gewohnlichen autochthon aktivierten Handlungen zu unter- 
scheiden. Daraus kann geschlossen werden, dass es echte autoch- 
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thon aktivierte Handlungen sind, im Gegensatz zu den alloch- 
thon aktivierten Ubersprunghandlungen, bei welchen die 
Kognition grossenteils iibersprungen wird, die Bewegungsform 
verschieden ist und McDovea ts ,,behaviour is purposive’’ fehlt 
(Abschnitt III). 

Die jungen Scharben sind im Artis wirklich sexuell; fiir die 
alten Végel gilt dasselbe, wie sich bei den Kopulationen zeigt, 
welche im Zoo mehr als ein halbes Jahr lang zu gelingen scheinen 
(allerdings ohne eierlegen). Die nicht briitenden Végel er- 
schrecken tatsachlich und sind wirklich neugierig und sozial. Die 
Kiebitze gingen zum Paaren und Briiten iiber, der Storch baute 
ein echtes Nest und es war nicht nur ein einfaches ,,Aufraffen”’ 
von Halmen und Zweigen; der ungetreue Schwan befruchtete 
das zweite Weibchen und die zu jungen Silberméwen kampften 
wirklich und zwar nicht wenig. 

Wo der in diesem Abschnitt besprochene Angriffspunkt der 
Wechselwirkung auch liegen mag, ihr Effekt geht hervor aus der 
Starke des Strebens mit allem, was drum und dran ist: Bediirf- 
nis, Drang, Affekt, Lust, Unlust, usw. Nur ein einziger Fall ist 
mir bekannt, der vielleicht eine Ausnahme darstellt: das ,,Schein- 
jagen” von gesattigten Raubtieren, das einigermassen die Kenn- 
zeichen der Ubersprunghandlung aufweist. Solange die Frage 
nicht entschieden ist, ob ein ,,gesondertes” Jagdbediirfnis be- 
steht, kann man dies jedoch nicht als Beweisgrund gegen meine 
Auffassungen anwenden. !) 

Groos (1930) gibt als wichtiges Kennzeichen des Spielens 
an, dass die Affekte stark geschwacht sind oder sogar fehlen. Die 
Richtigkeit dieser Angabe glaube ich teilweise bezweifeln zu 
diirfen und durch eine entgegengesetzte Neigung, die aus einer 
anderen Triebdisposition entsteht, erklaren zu kénnen. Wenn 
namlich junge Scharben mit ihren Geschwistern ,,spielend”’ 
kampfen, so tun sie das sehr senft, aber wenn sie mit einem wild- 
fremden jungen oder erwachsenen Vogel kampfen, so ist es 
ernstlich gemeint. Dies erklare ich dadurch, dass das Kampfen 
gegen Geschwister durch die ,,Freundschaft’? gemildert wird, 
also durch ein primitives Sentiment im Sinne McDovucaALtv’s, 
das sich auf das soziale Bediirfnis griindet. Dieses scheinbar 


1) Vielleicht kann diese Abhandlung dazu beitragen um diese Frage 
dadurch scharfer zu formulieren, dass man die Kennzeichen des echten 
Jagens und des Scheinjagens in den Vordergrund riickt. 
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affektlose Verhalten bildet demnach kein Argument gegen die 
_ Auffassung, dass bei der im Vorstehenden besprochenen Weise 
einer instinktiven Wechselwirkung nicht nur der Drang, sondern 
auch das Bediirfnis mit seiner affektiven Begleiterscheinung 
beeinflusst wird. 


III. DURCH HEMMUNG EINER ANDEREN AKTIVIERTEN 
TRIEBDISPOSITION VERURSACHTE TRIEBAUSLEBUNGEN 


A. Stellung des Problems 


Das Prinzip der ,,Ubersprunghandlung”. 

Um dem in diesen Abschnitt gestellten Problem naher zu 
kommen, muss man zuerst die Frage stellen, was geschehen kann, 
wenn ein Bediirfnis aktiviert ist. Die einfache Beobachtung lehrt 
die Richtigkeit von McDovucatt’s Worten: ,,The animal in 
which any instinctive impulse is excited does not suspend action, 
even though the object be remote; the impulse probably always 
expresses itself in action” (Outline, 7. Aufl. S. 207). 

Freilich muss man sich dariiber klar sein, wie man feststellen 
kann, ob eine ,,instinctive impulse is excited”. Auch hier zeigt 
sich, dass man die in diesem Abschnitte besprochene Art einer 
Wechselwirkung zwischen Instinkten nicht untersuchen kann, 
ohne von einem Instinktbegriff auszugehen. Wenn man durch 
jahrelange Naturbeobachtungen und Experimente die Lebens- 
weise der untersuchten Tierart kennt, so weiss man ungefahr, 
auf welche Umweltstrukturen und auf welche Weise das Tier 
zu reagieren pflegt. Man kennt also verschiedene perzeptive 
oder kognitive Fahigkeiten, die auf diese Strukturen eingestellt 
sind und die mittels der psycho-physischen Organisation mit an- 
geborenen und erworbenen Ausserungen im Zusammenhang 
stehen. In der Ausserung kénnen wir einen konativen oder exe- 
kutiven Aspekt (das eigentliche Streben) und einen damit eng 
verbundenen affektiven Aspekt (Ausdrucksbewegung und -laut) 
unterscheiden. Aus diesem Zusammenhang kann man deshalb 
ziemlich sicher schliessen welcher instinktive Impuls oder Drang 
erregt worden ist. 

In dieser Weise hat man zwei Erscheinungen gefunden, die 
nicht zu meiner Fragestellung gehéren, und welche ich also vom 
Anfang an bei der folgenden Besprechung ausschliessen muss: 
Schwellenwerterniedrigung im Sinne von Lorenz und 
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unreife (,,undifferenzierte’ Portm1jE) Kognition bei noch 
nicht bzw. nicht mehr voll ausgereiftem Verhalten. Beide Er- 
scheinungen geben Anlass zu Symbolhandlungen, weil die Selek- 
tivitat des Ansprechens so gering ist, dass Objektsiibertragung 
oder Symbolisierung der Funktion auftritt. 

Reifungsprozesse der Kognition sind meines Wissens bei Tieren 
nur von PorRTIELJE (1938) untersucht worden. Diese Prozesse 
gehen offenbar parallel mit dem durch Reifung wachsenden 
Bediirfnis. 

In dem Grade, in dem ein Bediirfnis durch Reifung starker 
wird, reift auch die kognitive Fahigkeit und nimmt die Selek- 
tivitat zu. In dem Grade, in dem ein Bediirfnis dadurch 
starker aktiviert wird, dass es langere Zeit nicht aktiv war, 
nimmt die Selektivitat ab (Schwellenwerterniedrigung im 
Sinne von LorRENz, 1937). Was dies ,,probably always’ in 
McDoucatv’s Worten betrifft, kann ich bei Voégeln nur zwei 
zweifelhafte Ausnahmefalle nennen. Der eine Fall scheint bei 
den Kampfen von Kormoranen auf einem Nest um den Besitz 
des Nestes einzutreten, deren Ursache und Bedeutung mir noch 
ratselhaft ist.1) Der andere zweifelhafte Fall ist die ,,pseudo- 
sleeping attitude’? von Sabelschnabler und Austernfischer, den 
wir gleich besprechen werden, und wobei man sich abfragen 
kann, ob da wohi nicht auch eine besondere Aktionsform vorliegt. 
Vorausgesetzt, dass modgliche Ausnahmen existieren k6nnen, 
darf die Arbeitshypothese aufgestellt werden, dass 
jeder aufwallende Drang zu irgend einer Handlung 
fiihrt. Das ist nicht das Ergebnis dieses Abschnittes, sondern 

-eine Beobachtungstatsache, worauf sich die Fragestellung 
griindet. Die zu erérterende Erscheinung der Ubersprunghand- 
lung ist nur ein besonderer Fall dieser Regel. 

Wenn wir Symbolhandlungen, die durch Schwellenwert- 
erniedrigung oder unreife F.ognition entstanden sind, ausser 
acht lassen, so gibt es fiinf Moglichkeiten: 

1. Durch die Handlung wird das vom Tier an- 
gestrebte Triebziel erreicht und damit das Bedirf- 
nis befriedigt. 

2. Die Handlung beginnt wie bei 1, jedoch wird 


1) Nachschrift. Im Jahre 1939 habe ich beobachtet, dass die Aktion hier 
tatsachlich gehemmt wird, wahrscheinlich weil maximale Unlust hemmend 


wirkt. 
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das Triebziel nicht erreicht, weil die Handlung schon vor 
diesem Zeitpunkt aufhort, gleichsam ,,im Sande verlauft’’, wo- 
nach Katharsis eintritt. Zu diesem unvollendeten Streben 
miisste man m.A. auch die Intentionsbewegungen rechnen, wenn 
ihnen die effektive Handlung nicht folgt. Ein unvollendetes 
Streben bekommt man ausschliesslich nur dann zu sehen, wenn 
bloss ein schwacher Drang aufwallt. 

3. Das Streben wird gehemmt, wodurch das Tier 
wiitend wird, die Hemmung mit Gewalt aus dem Wege 
raumt und das Streben normal fortsetzt (Definition des Trieb- 
ziels des Kampfinstinktes nach McDouGA Lt). 

4. Das Streben ist zwar auf normale Weise durch das adaquate 
Objekt erregt, die Umstande verhindern jedoch, dass das 
Streben an diesem Objekte ausgelebt wird, weil dieses 
z.B. ausser Bereich ist. PoRTIELJE (1938) hat beschrieben, dass 
das Tier dann ein anderes Objekt als Symbol nimmt und daran 
die erstrebte Handlung ausfiihrt. Wenn z.B. im Artis zwei 
kampflustige Tiere einander durch das Gitter nicht zu Leibe 
gehen konnen, so kampfen sie manchmal gegen einen dritten 
Artgenossen, gegen den Menschen, gegen den Boden oder gegen 
eigene Korperteile. Auch bei der Scharbe kann man zuweilen 
sehen, dass ein besiegter Kampfer sofort danach einen dritten 
Vogel angreift. MAKKINK (1936) sah in einem solchen Fall, dass 
ein Sabelschnabler seine Jungen hackte, GOETHE (1937) be- 
obachtete, dass ein Silberméwe & sein 2 angriff. Wenn jedoch 
kein dritter Vogel da ist, so muss der aufwallende Drang auf 
andere Weise abreagiert werden. 

5. Die Umstande verhindern das Streben ganz 
und gar. Zwei Vogel, deren Brutterritorien aneinander grenzen,, 
laufen z.B. drohend vor der Grenze hin und her. Dadurch, dass 
sie einander reizen, wird die Drohhaltung immer intensiver und 
plotzlich stiirzen sie wiitend auf einander los. Dann aber schre- 
cken sie vor einander zuriick, halten in ihrem Angriffinne, wagen 
sich nicht weiter und beginnen plétzlich Nestmaterial vom 
Boden aufzuraffen, wonach sie sich die Federn schiitteln und 
ihres Weges gehen. Dieses Verhalten kann erklart werden, indem 
man annimmt, dass die Energie des aktivierten Kampfens iiber- 
fliesst nach dem Nisten und dass danach der aktivierte Flucht- 
drang iiberfliesst nach dem Federnschiitteln. Dann findet der 
Drang also dadurch einen Ausweg, dass er eine andere Ausserung 
oder eine Gruppe von Ausserungen mit ,,Energie aus zweiter 
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Hand oder allochthoner Energie” aktiviert und auf diese Weise 
durch eine triebmassige Handlung abreagiert wird. Ich schlage 
vor, diese Kategorie von Handlungen Ubersprunghand- 
lungen (sparking-over-actions) zu nennen. 


Dieser Begriff ist meines Wissens zuerst von PORTIELJE (1936). formuliert 
und erlautert, ohne ihm einen Namen zu geben. Von einem Schwane (Cygnus 
olor Gm. J), bei dem der Kampfdrang dadurch aufwallte, dass ein Cygnus 
bewickit (Yarrel) Q sich auf seinem Territorium befand, der aber den Feind 
nicht anzugreifen wagte, wird berichtet, ,,dass er immerfort Aufrafftrieb- 
ausserungen produzierte. Hier diirfte also ein emotionelles Ab- 
reagieren in Frage kommen, denn symbolische Nisttriebausse- 
rungen bezw. ,,Scheinnisten” lagen hier wohl nicht vor’. Por- 
TIELJE vertrieb das bewickii 2, es kehrte aber zuriick, wonach ,,das olor-c in 
Imponierstellung daneben stand, Aufrafftrieb aussernd, es wagte aber aufs 
Neue nicht, das bewickii Q zu attackieren’’. Wieder vertrieb PorTIELJE 
das bewickii 9, das ,,blieb nun auch in der Nahe, indem es mit der Auf- 
rafftriebausserung anfing und in dieser Weise also seinen Arger abreagierte’’. 
Dann kehrte es jedoch wieder zuriick und wurde nochmals von PoRTIELJE 
vertrieben, wonach das rechtmassige olor-c' auf das Nest kam, ,,wahrend 
das olor-o entweder in der Aufrafftriebausserung wiederum Abspannung 
fand oder mit einem mehr oder weniger starkeren Nisttrieb, dem ,,Beinest”’ 
gegenuber, abreagieren diirfte.”’ 

Kurz nach dieser Abhandlung erschien Maxkinx’s Sabelschnableretho- 
gramm (1936), worin er beim Behandeln der zwei Schreckrufe von ,,sparking 
over of emotion”? sprach. Damit deutete er gleichfalls den Begriff Uber- 
sprunghandlung an, jedoch ist es m.E. nicht der Affekt, sondern der Drang, 
der iiberspringt (cf. Abschnitt III E), wahrend das wichtige darin liegt, 
dass durch das Uberspringen ein Abreagieren stattfinden kann. Die ubrigen 
Ubersprunghandlungen des Sabelschnablers fasste MAaAxkKINK nicht als 
solche auf. 

In seinem Buch (1938, S. 191) setzt Portievje den Begriff folgendermassen 
auseinander: , Ubrigens kann auch auf andere Weise als durch Symbo- 
lisation Katharsis entstehen und Drang-und-Affekt ,,abreagiert’? werden. 
So kénnen wir bei nicht ausgefiihrten Kampfen wohl einmal sehen, wie 
Drang und Affekt des Kampftriebes abreagiert werden in... Diese Ab- 
reagierungsweisen diirfen also nicht mit instinktiven Symbolhandlungen 
verwechselt werden’’. 

Einen Monat spater erschien meine Abhandlung (1938), in der ich auf 
S. 9, 17, 20 und 27 Beispiele des Abreagierens eines allochthonen Dranges 
gab. Dabei machte ich noch keinen Unterschied zwischen ,,Drang’’ und 
5 Lriebdisposition’? und zwischen Abreagieren des ,,Dranges”” und des ,,Af- 
fektes”. In der vorliegenden Ver6ffentlichung wollen wir die Frage unter- 
suchen, ob diese Unterschiede einen Sinn haben. 

Kurz nach diesen Abhandlungen erschien eine Arbeit von Lorenz und 
TINBERGEN (1938), in der itber 4hnliche Handlungen berichtet wird, jedoch 
PorTIELJE (1936) nicht erwahnt wird. Ausgangspunkt war das Verhalten 
der Graugans (Anser anser L.), die nach dem Ersch6pfen der Eirollreaktion 
begann Halme aufzuraffen beim Anbieten eines Eies in der Eirollsituation. 
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Dieses Verhalten ist mir noch nicht klar: was wallt in dieser Gans auf, was 
wird nun abreagiert, was ist bei dem Tiere eigentlich ersch6pft und wodurch 
wird die Handlung gehemmt? Drang, Affekt oder Bediirfnis? +) Vielleicht 
ist es méglich, dass bei diesem Tier das physiologische Bediirfnis durch 
wiederholtes Ausfiithren der Eirollbewegung fehlte, dass aber die Wahr- 
nehmungsgestalt noch stets den Drang erregte, ohne den dazugehdérigen 
Affekt’ auszulésen, wodurch giinstige Bedingungen fiir das Uberspringen 
des Dranges nach der Nisttriebdisposition entstanden. Lorenz und TIN- 
BERGEN Stellen dieses Verhalten der Gans der ethologischen Betrachtungs- 
weise nach auf eine Linie mit verschiedenen Verhaltungsweisen, die ich als 
Ubersprunghandlungen deute. Meiner Meinung nach besteht jedoch ein 
grundsatzlicher psychologischer Unterschied: Die Gans wird namlich weder 
durch Umweltfaktoren, noch durch einen antagonistischen Impuls gehemmt, 
das Ei herein zu rollen, wahrend das Kriterium der Ubersprunghandlung 
gerade ist, dass die ganz normal zum Aufwallen kommende Triebauslebung 
durch besondere Umstande gehemmt wird und der Drang dadurch einen 
andern Ausweg sucht. Die Gans machte den Verfassern nach eine andere 
Bewegung, weil die adaquate Reaktion erschépft war, was vielleicht nicht 
als eine Ubersprunghandlung gedeutet werden kann. Auch betrachten 
Lorenz und TINBERGEN die ,,Wahl’’ der ersetzenden Handlung als einen 
wahrscheinlich intelligenten Prozess (,,so ziemlich die héchste psychische 
Leistung, die wir einem Vogel itiberhaupt zutrauen”’), wahrend ich glaube 
beweisen zu kénnen, dass dies nur durch die Struktur der Zusammenhange 
in dem Triebdispositionensystem und einigermassen auch durch die kog- 
nitiven Fahigkeiten bestimmt wird und nicht durch assoziatives Lernen 
beeinflusst wird. 

Als ich dieses Mskr. fast abgeschlossen hatte, schrieb Herr Dr. TINBERGEN 
mir, dass er mit einer Arbeit iber diese Handlungen beschaftigt sei und sie 
Substituthandlungen (,,Substitute actions”) nenne. Er war so freundlich, 
mir sein Mskr.#) zu senden, wodurch ich Gelegenheit hatte, in meine 
Erlauterungen eine Besprechung seiner Ideen einzufiigen, woftir ich ihm 
grossen Dank schulde. Obwohl wir unabhangig von einander zu unseren 
Auffassungen kamen und unsere Interessen bei der Deutung der Uber- 
sprunghandlungen sich in verschiedener Richtung bewegten, sind wir doch 
in fast jeder Hinsicht zu ahnlichen Schliissen gekommen. 


Den auf S. 456 unter 5. genannten Fall werden wir nun naher 
betrachten. Wie kann man aus dem _ beobachteten 
Verhalten schliessen, dass der Drang ,,iiberspringt’”? 
Es liegen dreierlei Méglichkeiten vor: 

5a. Das Streben beginnt ganz normal, bis es plétz- 
lich durch ein Hindernis aufgehalten wird, worauf 


1) Lorenz nimmt die Produktion eines reaktionsspezifischen Erregungs- 
stoffes an. Diese Hypothese wird u.a. schon durch die Tatsache des Drang- 
liberspringens widerlegt. Ausserdem bleibt dann die Frage offen, waruni 
bei Erschépfung der Reaktion doch noch etwas im Tiere erregt wird. 

2) Seitdem (1939) erschienen. 
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das Tier eine scheinbar sinnlose Bewegung aus- 
filhrt. 

Dann liegt es wohl recht nahe, anzunehmen, dass der aufwal- 
lende Drang in dieser sinnlosen Bewegung eine Sicherheitsklappe 
findet und dadurch abreagiert wird. Ein Beispiel gab ich auf 
S. 456, wobei Kampfdrang und Fluchtdrang antagonistische 
Impulse darstelJten. 

Nachdem ich das Vorstehende geschrieben hatte, sah ich aus 
dem Mskr. TINBERGEN’s, dass ein normal begonnenes Streben 
nicht nur durch ein antagonistisches Streben gehemmt werden 
kann, sondern auch durch die Situation (,,lack of the external 
releasing situation’) und dann gleichfalls zu Ubersprunghand- 
lungen fihren kann. Auch erwahnt er, dass Fincu bei Intelligenz- 
priifungen an Schimpansen Ubersprunghandlungen beobachtete. 
TINBERGEN bringt verschiedene Nahrungsuchiibersprunghand- 
lungen im Zusammenhang mit sexuellem Drang und bemerkt 
dazu: ,,In species like the Avocet (Sabelschnabler, Recurvirostra 
avosetia L..) and the Garganay (Knackente, Anas querquedula L.), 
which have very specialized feeding movements, the interpreta- 
tion as feeding is easy; in species with less specialized movement 
might be, e.g., incomplete nesting movements’. Jedoch wiirde 
die Beobachtung der Knackente auch als objektloses Fortsetzen 
eines normal begonnenen Strebens, also als Symbolisierung der 
Funktion, welche auf die unter 4 (S. 456) angegebene Weise 
verursacht wurde, gedeutet werden kénnen. Auch glaubt Tin- 
BERGEN Pickbewegungen der Schneeammer (Plectrophenax nivalis 
L.) und einiger anderer Végel als Nahrungsuchbewegungen 
erkennen zu kénnen. Die Schwierigkeit ist namlich die, dass die 
Bewegungsform der Ubersprunghandlung derjenigen der ent- 
sprechenden zielstrebigen Handlung nicht ganz gleich ist und 
nach TINBERGEN ausserdem noch durch phylogenetische ,,For- 
malisation” bis zur Unkenntlichkeit verandert werden kann. 

Herr Portievje teilte mir mit, dass der Merlinfalke (Falco 
columbarius aesalon Tunst) und der Turmfalke (Falco tinnunculus 
L.) ,,auf die Stelle marschierten” in Situationen, worin ein 
Nahrungsuchdrangiiberschuss aufwallte. Dieselbe ,,tretende” 
Bewegung wird auch oft in der Fortpflanzungszeit beobachtet 
und ist dann leicht als das sanfte Sichniedersetzen auf den Eiern 
zu identifizieren. Wahrend bei TinBERGEN’s Schneeammer ein 
Fortpflanzungsdrang iiberspringt auf das Nahrungsuchen, sehen 
wir bei Portierje’s Falken einen Nahrungsuchdrang in ein 
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Fortpflanzungsverhalten einmiinden. Unten werde ich weitere 
Beispiele anfiihren dieses Prinzips, das ich das Viceversa- 
prinzip nennen méchte: Wenn ein Drang von dem 
A-Verhaltenssystem nach dem B-Verhaltenssystem 
iiberspringen kann, so kann auch umgekehrt ein 
Drang von dem B-System nach dem A-System tber- 
springen. Ein ahnliches Phanomen wird von Huxtey (1914) 
beim Haubensteissfuss (Podiceps cristatus (L.)) beschrieben. Eine 
der Paarbildungsausserungen ist das sogen. ,,shaking’’. Bei die- 
sem Verhalten springt der Drang oft iber und sieht man ,,habit- 
preening’. Beim Federordnen jedoch springt der Drang oft in 
umgekehrter Richtung tiber (habit-shaking). Dies geschieht 
sowohl im Friihjahr als im Herbst. 

In Fallen, in denen das Streben normal beginnt, bis es durch 
einen Konflikt zwischen zwei Neigungen gehemmt wird, ist es 
nicht schwer zu schliessen, dass der aufwallende Drang in das 
darauf gezeigte scheinbar sinnlose Verhalten abreagiert wird. 
Viel schwerer ist das im folgenden Falle: 

5b. Das Streben wird vom Anfang an durch Ein- 
miinden in ein anderes Verhaltenssystem abreagiert. 
Dies kann man nur dadurch feststellen, dass ein bestimmtes in- 
stinktives Verhalten gezeigt wird in Umstanden, in denen es 
nicht iiber eine normale kognitive Fahigkeit erregt sein kann. 
Wenn wir z.B. sehen, das zwei o'o’ einer Vogelart aneinder 
grenzende Brutterritorien besitzen und immer wieder auf der 
Grenze Paarungseinladungen Aussern, so ware es nicht richtig, 
darin ein homosexuelles Verhalten zu sehen, da sie sich weiter 
normal heterosexuell verhalten. Viel naher liegt m.A. die Er- 
klarung, dass sie, wie alle Territorienbesitzer, den Drang zum 
Kampfen fiihlen, aber es noch nicht wagen, wodurch die vor- 
handene Energie einen Ausweg findet in das sexuelle Verhaltens- 
system. Es ist méglich, dass manche frither als Homosexualitat 
oder als Objektsiibertragung der Sexualtriebdisposition be- 
schriebene Handlungen in Wirklichkeit ein Abreagieren von 
Kampfdrang darstellen. Auch MaxkkINK (1936) beschreibt schon 
ein kampfendes Treten; GorrHe (1937) verwechselt Homo- 
sexualitat mit Objektsiibertragung infolge von Schwellenwert- 
erniedrigung und sagt ausserdem, dass die ,,homosexuellen”’ oc 
mit einander kampften (vergl. auch Abreagieren des Kampf- 
dranges bei Méwen). 

Nachdriicklich weise ich noch darauf hin, dass die Falle 5a und 
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56 durch zwei nicht vereinigbare Neigungen verursacht werden, 
welche das Tier vor einen ,,innerlichen Konflikt’”’ auf instinkti- 
vem Niveau stellen. Dieser Konflikt darf mit menschlichen 
Seelenkonflikten, wobei sich der Einfluss des psychischen Ober- 
baues geitend macht, wohl verglichen, aber nicht gleichgestellt 
werden. Das Tier findet dadurch einen Ausweg, dass es den 
einen Drang abreagiert, wahrend der andere gewohnlich auf 
normale Weise befriedigt wird. !) 

5c. Das Streben erreicht das Triebziel so schnell, 
dass nach der Befriedigung noch Drang _ ibrig 
bleibt, die das Tier loswerden muss. Diese Falle sind am 
zweifelhaftesten, man wiirde sich das Folgende denken kénnen: 
Ein Vogel kehrt nach Abwesentheit auf sein Nest zuriick, sieht 
dort einen Eindringer, wird dadurch sehr wiitend, aber der 
Eindringer ergreift schon die Flucht, als er ihn herankommen 
sieht. Wenn das wiitende Tier dann auf seinem Nest ankommt, 
ist das Objekt seiner Wut verschwunden; er ist aber noch stets 


1) Es scheint mir, dass durch die Ubersprunghandlung nicht beide 
antagonistische Impulse abreagiert werden, wie TINBERGEN (1939) glaubt. 
In diesem Falle wiirden wir es mit einer Integrierung zu tun haben, aus- 
genommen jedoch, dass die gewéhnliche Integrierhandlung zielstrebig ist 
und die Ubersprunghandlung nicht. 

Wenn zwei Vogel es nicht wagen, einander anzugreifen, so widersetzt 
sich der Fluchtdrang dem Kampfdrang. Ersterer entspringt aus dem Be- 
diirfnis nach Sicherheit. Wenn das Tier tiberhaupt nicht angreift, so bedeutet 
das, dass es sein Bediirfnis nach Sicherheit befriedigt. Wenn jedoch dieses 
Bediirfnis befriedigt ist, so will das sagen, dass der Fluchtdrang sein Triebziel 
erreicht hat. Eigentlich ist die Bezeichnung ,,Fluchtinstinkt”’ nicht richtig, 
denn ein Instinkt wird durch das subjektive Triebziel bestimmt and das ist 
Sicherheit, wahrend fliehen, sich verstecken, abwehren und dergleichen nur 
Fahigkeiten im Dienste des Sicherungsinstinktes sind. 

Wenn man also bei Streitigkeiten sieht, dass die V6gel nicht kampfen und 
ebensowenig fliichten, aber z.B. nisten, kann man m.A. nicht sagen, dass 
beide Strebungen durch Nistbewegungen abreagiert werden. Dadurch, 
dassnicht gekampft wird, ist das Bedirfnis nach Sicherheit 
befriedigt, und dadurch wird der Sicherungsdrang oder Fluchtdrang von 
selbst geloscht. Der Kampfdrang ist jedoch nicht befriedigt, denn sein Trieb- 
ziel ist das Besiegen des Gegners. Daher kommt es, dass nur der Kampfdrang 
auf irgendeine Weise abreagiert werden muss. 

Ein anderes Argument erblicke ich darin, dass der aus einer bestimmten 
Triebdisposition (beziiglich dieses Begriffs siehe weiter unten) aufwallende 
Drang stets nach derselben anderen Triebdisposition tiberspringt, wobei es 
gleichgiiltig ist, welche dritte Triebdisposition den antagonischen Drang 


liefert. 
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wiitend. Dann liegt das eigentiimliche Paradoxon vor, dass die 
Triebauslebung nach dem Erreichen des Triebzieles (d.h. nach 
der Befriedigung des Bediirfnisses) noch fortgesetzt wird, um den 
Drangiiberschuss abzureagieren und nun durch die das Ziel 
erreichende Handlung verhindert wird an dem adaquatem 
Objekt weiter ausgelebt zu werden! Es ist ja der Effekt, der das 
Bediirfnis befriedigt, wahrend durch die Aktion der Drang 
abreagiert wird. Solche Beobachtungen glaube ich bei den 
Scharben gemacht zu haben. 

Diese Beispiele zeigen, dass man aus dem Verhalten des Tieres 
mit einem gewissen Grad von Wahrscheinlichkeit folgern kann, 
welches Verhaltenssystem urspriinglich aktiviert wurde und 
in welches Verhaltenssystem die Energie einmiindete und ab- 
reagiert wurde. Fiir diese Deutungsweise muss man sich selbst- 
verstandlich frei machen von der zuweilen vorgefassten Meinung, 
dass man anstatt den Instinkt, nur den sensomotorischen Me- 
chanismus untersuchen muss. Denn die jetzt folgenden Tat- 
sachen sind vollkommen unklar, so lange man die Begriffe wie 
Bediirfnis, Triebdisposition, Affekt und triebmassige Handlung 
nicht auseinander halt. 1) 

Einige Verfasser ethologischer und psychologischer Abhand- 
lungen waren so freundlich mir wertvolle Auskiinfte zur Ver- 
fiigung zu stellen, wodurch ich im Folgenden verschiedene 
Handlungen bei anderen Tieren als Ubersprunghandlungen 
deuten kann. 


Wenn man ruhende Vogel aufjagt, treten alle anderen Triebe, 
bei denen das Agieren gegeniiber dem Reagieren iiberwiegt, 
wieder in ihre Rechte ein. Das sind keine Ubersprunghand- 
lungen, weil sie die Kennzeichen der letzteren nicht aufweisen. 


B. Der Zusammenhang zwischen der energielie- 
fernden Triebdisposition und der anstatt ihrer 
beim Abreagieren aktivierten Triebdisposition. 


Zu meiner Uberraschung bemerkte ich, dass konative Ener- 
gie oder Drang, welche nicht auf die normale Weise ausgelebt 
1) Diese Begriffe sind als Arbeitshypothese brauchbar und laut JAMES 
ist eine Idee wahr, weil und insoweit sie arbeitet, wahrend eine Idee, die 
mehr arbeitet, auch wahrer ist als eine Idee, die weniger arbeitet. 
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wird, nach festen Reglen in bestimmte instinktive Ausserungen 
abreagiert wird. Fluchtdrang kann auf vielerlei Weise erregt 
werden: das Tier fliichtet vor Menschen, das Tier bemerkt etwas, 
was seinen Argwohn erregt, bei Streitigkeiten erschrecken sie vor 
gegenseitigen Angriffen, bei sexueller Annaherung erschrickt das 
eine vor dem Entgegenkommen des andern usw. Der Flucht- . 
drang kann dann aus verschiedenen Griinden abreagiert 
werden. Es kann z.B. vorkommen, dass ein Kormoran plétzlich 
etwas wahrnimmt, was ihn erschreckt, aber nicht stark genug 
um die Flucht zu ergreifen. Wenn er dann bei ,,naherer Be- 
trachtung”’ weiter nichts Schreckenerregendes bemerkt, be- 
kommt man eine Ubersprunghandlung zu sehen, Mit plitzlichen 
starken Lauten oder Bewegungen, denen Stille und Reglosigkeit 
folgt, kann man nach Belieben Schrecken, worauf Abreagieren 
folgt, erwecken. Wenn die Scharben in Lekkerkerk von Menschen 
verjagt werden, lassen sie sich auf dem Wasser nieder und reagie- 
ren dann haufig einen Drangiiberschuss durch Badebewegungen 
ab. Die etwas schiichternen Jungen baden haufig einen Augen- 
blick, bevor sie es wagen, auf einen Pfahl zu springen. Bei Streit 
oder ,,Flirt” sehen wir haufig, dass Schrecken vor dem Ungestiim 
des andern entsteht, wobei also zwei antagonistische Impulse 
auftreten. Obwohl der Fluchtdrang meistens siegt und Kampf- 
bezw. Sexualdrang abreagiert werden, kann es dann auch vor- 
kommen, dass ein plotzlicher Schrecken durch Bade- und Putz- 
bewegungen abreagiert wird. 

In allen diesen Fallen wird der Fluchtdrang abreagiert 
durch 1. Schiitteln des Gefieders (nur mit dem Kopf, mit Kopf 
und Rumpf, mit Kopf, Rumpf und Fliigeln, oder nur mit den 
Fliigeln), 2. Ordnen des Gefieders mit dem Schnabel oder 3. 
Baden. Es ist dabei vollkommen gleichgiiltig, welche der drei 
Ausserungen zufallig ausgefiihrt wird: das hangt natiirlich von 
der Situation ab, da der Kormcran nicht leicht auf dem Trock- 
nen baden oder auf dem Wasser sich putzen wird. Hat das Tier 
einmal eine dieser Bewegungen gemacht, so ist der Schre- 
cken uiberwunden, wie aus der Ausdrucksbewegung und auch 
aus dem Folgenden hervorgeht. Wenn ich versuchte, Kormorane 
hinter einer Deckung zu beschleichen, so erschraken sie manch- 
mal durch das Brechen eines Zweiges, dann wartete ich einige 
Augenblicke, bis ich hérte, wie sie die Federn schiittelten, womit 
der Schrecken verschwunden war und ich ruhig weiter schleichen 
konnte. 
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Das Sichschiitteln, das Putzen und das Baden sind die ,,abili- 
ties”, woriiber die ,,comfort propensity” ?) verfiigt. In den Fallen, 
in denen diese Verhaltungsweisen nicht als direkte Ausserungen 
dieser ,,propensity’’ gedeutet werden kénnen, zeigt sich meiner 
Ansicht nach stets, dass dabei Fluchtdrang abreagiert wird. 
Zwar werden diese drei Handlungen unter den verschiedensten 
Umstanden ausgefiihrt, weshalb PorTriELjE und ich (1938) ver- 
muteten, dass viele Affekte dadurch abreagiert wiirden, jetzt 
sehe ich jedoch deutlich ein, dass alle jene Situationen nur eins 
gemeinsam haben: das Tier muss seinen Fluchtdrang loswerden 
und wird diesen auch tatsachlich auf diese Weise 
los, wie jeder Beobachter an den Ausdrucksbewegungen sehen 
kann. Es darf demnach geschlossen werden, dass der auf- 
wallende Fluchtdrang oder die Fluchtenergie iiber- 
springt auf oder einmiindet in eine beliebige Kom- 
fortverhaltungsweise und dann abreagiert wird. Das heisst 
also, dass gewisse instinktive Verhaltungsweisen (i.B. die Kom- 
fortverhaltungsweisen) zu Gruppen, zu Verhaltenssystemen 
vereinigt werden kénnen und dass zwischen diesen Gruppen ge- 
wisse strukturelle Zusammenhange bestehen. Fiir ein derartiges 
Verhaltenssystem méchte ich die Benennung Triebdisposition 
verwenden. Eine Triebdisposition ist eine gemein- 
schaftliche psychophysische Basis einer Anzahl an- 
geborener (und beim Menschen auch angelernter) 
Verhaltungsweisen. Sie aussert sich dadurch, dass 
erstens diese Verhaltungsweisen auf dasselbe oder 
ungefahr dasselbe Triebziel gerichtet sind (i.B.: to 
remove whatever produces discomfort) und zweitens 
kann ein itibergesprungener Drang allen zu der Trieb- 
disposition gehérigen Ausserungen zugute kommen.?) 

Weiter glaube ich noch ein drittes Argument fiir die Existenz 
der Triebdisposition gefunden zu haben: Wenn eine Verhaltungs- 
weise ,,abgelaufen”’ ist und ihr Triebziel erreicht, so wird dadurch 
nicht nur die ,,Schwelle” (Lorenz) dieser Verhaltungsweise er- 
hoht, sondern auch (in kleinerem Masse) die ,,Schwellen’”’ der- 


1) The propensity to remove, or to remove oneself from, whatever produces 
discomfort, as by scratching or by change of position (McDouca.., The 
Energies of Men). 

2) Obgleich ich hier zwei Definitionen fiir denselben Begriff gebe, ohne 
zu beweisen, dass sie zusammenfallen, so ist mir doch kein Fall bekannt, 
wobei sie nicht zusammenfallen. 
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jenigen Verhaltungsweisen, welche auf dasselbe oder ungefahr 
dasselbe Triebziel gerichtet sind. Sehr auffallend ist diese Er- 
scheinung beim Kormoran bei den Fortpflanzungsverhaltungs- 
weisen. Man muss also nicht nur von reaktionsspezifischer 
Schwellenerniedrigung sprechen, sondern auch von einer solchen 
Erscheinung, welche auf Gruppen von Reaktionen einwirkt. Ich 
will von Bediirfnissen und nicht von rein hypothetischen reakti- 
onsspezifischen Erregungsstoffen sprechen, insbesondere weil es 
viele Reaktionen zu geben scheint, welche wohl eine Schwellen- 
erniedrigung, jedoch bei dauernder Abwesenheit des Reizes 
niemals Leerlaufreaktionen zeigen, z.B. die Ausserungen des 
Kormorans beim Versorgen der Jungen. 

Anfanglich war ich bei meinen Untersuchungen von dem McDoucat.v’ 
schen Instinktbegriff (in der von PortiE1je etwas abgeanderten Form) 
ausgegangen und hatte ich ,,Triebdisposition’”’ als Ubersetzung fur ,,pro- 
pensity’’ verwendet. Jedoch fand ich, dass die Zielstrebigkeit des Verhaltens 
nicht das Wesentliche der Triebdisposition ist, wie McDoucaLi meint, 
sondern das Wesentliche des Bediirfnisses (,,appetite”’). Die Triebdisposition 
ist also eine kausale Struktur; das Bedtirfnis dagegen ruft die Ziel- 
strebigkeit hervor. McDoucALt vereinigt diese beiden Funktionen in 
dem Begriff ,,propensity’? (Siehe Abschnitt III E). Nach Abschluss dieses 
Mskr. entdeckte ich neue Tatsachen, welche es erméglichten, zielstrebige 
Bediirfnissysteme zu untersuchen (vgl. die vorige Arbeit in diesem Heft). 


Es hat sich herausgestellt, dass der Zusammenhang zwischen 
Flucht- und Komforttriebdisposition nicht nur beim Kormoran, 
sondern auch bei anderen Tieren besteht. So beobachteten Por- 
TIELJE und ich 4hnliche Verhaltungsweisen bei anderen Vogel- 
arten und auch bei vielen Saugetieren. Herr PorTIELjE erzahlte 
mir weiter, dass sehr viele oder alle Saugetiere bei Schrecken 
sich schiitteln und zittern, also auch Ausserungen der Komfort- 
triebdisposition zeigen. Der Zusammenhang zwischen den ge- 
nannten Triebdispositionen existiert somit vielleicht bei allen 
Saugetieren '!) und Végeln. Herr Dr. Lorenz schrieb mir, dass 
er scheue in ,,Schreckstarre” verfallene Vogel durch Begiessen 
eingewohnte. Sie schiitteln sich dann, wodurch der Schrecken 
verschwindet. Ob durch das ,,Sichstrauben’”’ der Haare auch 
beim Menschen der Schrecken abnimmt, ist mir nicht bekannt. 


1) Mit Analogien beim Menschen sei man vorsichtig, da beim Menschen 
so viel gehemmt ist, dass er sich fiir eine analytische Untersuchung des In- 
stinktes wenig eignet. Ausserdem sind beim Menschen die verschiedenen 
Triebdispositionen nicht an bestimmte arteigene Bewegungskomplexe 
gebunden. 


31 
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Ein schénes Beispiel kann Maxxinxs Ethogramm des Sabel- 
schnablers (Recurvirostra avosetta L.) entnommen werden. Der 
Sabelschnabler ist sehr fein und zart gebaut und hat dadurch 
mehr Angst vor kérperlicher Beriihrung als kraftiger gebaute 
Vogel. Aus Maxxinx’s Veréffentlichungen und miindlichen 
Erlauterungen geht nun hervor, dass der Sabelschnabler vor der 
Kopulation stets Bade- und Putzbewegungen (Picken ins Ge- 
fieder) ausfiihrt. Offenbar kann eine Kopulation nicht statt- 
finden, wenn die Tiere diese Bewegungen nicht ausgefiihrt 
haben. Dieses Verhalten ist vielleicht dadurch erklarbar, dass 
das Tier seine Furcht vor Berithrung iiber die Komforttrieb- 
disposition abreagieren muss, bevor er zur Paarung iibergehen 
kann. Vogelarten mit weniger empfindlichen Ké6rperteilen 
firchten sich weniger vor einer Beriihrung. Auch bei ihnen akti- 
viert die Kopulation die Fluchttriebdisposition einigermassen, 
aber offenbar viel weniger stark, da sie erst nach der Beendigung 
(und auch dann nicht immer) einen Augenblick baden, sich 
schiitteln oder sich in die Federn picken. Das kann dann auch 
noch dadurch verursacht werden, dass bei der Paarung das 
Gefieder in Unordnung gerat. Eine sekundare Erscheinung ist 
hierbei, dass diese Bewegungen phylogenetisch zu einem Aus- 
loser umgebildet und als angeborene Fahigkeit in die psychische 
Konstitution aufgenommen werden kénnten. 4) Es ist wiinschens- 
wert, dass andere Forscher die Paarung bei verschiedenartigen 
Vogeln von diesen Gesichtpunkten aus untersuchen, um die 
Richtigkeit meiner Auffassung zu priifen. 


Warum Flucht- und Komforttriebdisposition strukturgemass eng ver- 
bunden sind, ist nicht leicht zu sagen. Vorlaufig will ich mich darauf be- 
schranken, zu bemerken, dass man die negativen Taxien der Einzelligen 
mit gleichem Recht zu der Fluchttriebdisposition wie zu der Komforttrieb- 
disposition rechnen kann, wenn man mit McDoucatu den Instinkt aus 
seinem vom Tier angestrebten Triebziel heraus bestimmt. Vielleicht be- 
sitzen die Protozoen nur eine einzige ,,Ausweichtriebdisposition’’, die (noch) 
nicht in eine Fluchttriebdisposition und eine Komforttriebdisposition diffe- 
renziert ist. Es ware daher méglich, dass die strukturellen Beziehungen im 
Triebdispositionensystem, wie diese durch Art und Weise des Abreagierens 
an den ‘Tag treten, abhangig sind von der phylogenetischen Entwicklung 
des ‘Triebdispositionensystems. Also wiirden Flucht- und Komforttrieb- 
disposition eng verbunden sein, weil sie aus einer einzigen Triebdisposition 
entstanden sind. Obgleich dies in den meisten Fallen von Ubersprung- 
handlungen, die ich in dieser Abhandlung nenne, méglich ist, gibt es auch 


1) ‘TINBERGEN (1939) nennt dies ,,formalisation’’. 
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Falle, in denen diese Erklarung nicht zutrifft. Zur Erganzung weise ich. 
darauf hin, dass die Orientierungsreaktionen oder Taxien von KUun ein 
einfaches zielstrebiges Verhalten betreffen, das ich darum mit BmeRENS DE 
Haan zu den Instinkten rechne. Das ist also etwas ganz anderes als die 
Teile einer Handlung, die man auch wohl Orientierungsreaktionen nennt, 
wie bei der Graugans (Anser anser L.) von LoRENz und TINBERGEN (1938), 
die ihren Hals nach dem Ei ausstreckt. 

Bei heftigem Erschrecken tritt bei wohl allen Saugetieren, Vogeln und 
vielen niederen Tieren haufig Defakation und Erbrechen auf. Dies sind 
vielleicht auch Ubersprunghandlungen, obgleich ich dabei nie an den Aus- 
drucksbewegungen habe sehen kénnen, dass der Schrecken tatsachlich kleiner 
wurde. 1) 

Es ist ein grosser Vorteil fiir die menschliche Psychologie, dass die Ab- 
reagierungsweise bei umfangreichen Gruppen des zoologischen Systems 
gleich ist. Weil beim Menschen jede Triebdisposition so ziemlich alle moto- 
rische Mechanismen als Werkzeuge benutzen kann, ist es schwer méglich, 
festzustellen, welcher Drang abreagiert wird in Ubersprunghandlungen 
wie Aufziehen der Uhr, Zigarettenanziinden u.s.w., welche man haufig 
bei Menschen sieht, die sich nicht ganz sicher fiithlen. Darum kann die in 
dieser Arbeit entwickelte Methode fiir die Untersuchung der Zusammen- 
hange im ‘Triebdispositionensystem nicht beim Menschen angewandt 
werden. Wenn man anstatt dessen die Zusammenhange bei den Affen unter- 
sucht, so hat man die Schwierigkeit tiberwunden. Dann darf mit grosser 
Sicherheit erwartet werden, dass die gefundene Struktur der Zusammen- 
hange im Triebdispositionensystem bei den Affen auch auf den Menschen 
ubertragen werden kann. Auf den folgenden Seiten werde ich u.a. den 
Zusammenhang zwischen Kampf- und Sexualtriebdisposition bei verschie- 
denartigen Saugetieren und Végeln als Beispiel hierfiir nennen (Vgl. S. 513 
und 514). 


Der Zusammenhang zwischen Flucht- und Komforttriebdis- 
position ist verhaltnismassig einfach. Viel verwickelter sind die 
Beziehungen zwischen der Kampftriebdisposition und den ver- 
schiedenen Fortpflanzungstriebdispositionen. Dazu kommt noch, 
dass die Fortpflanzungsbediirfnisse in der Jugend und im Winter 
mehr oder weniger schlummern, wodurch es moglich wird, zu 
untersuchen, ob der Zusammenhang zwischen den Triebdispo- 
sitionen durch die wechselnde Starke der Bediirfnisse beeinflusst 
wird und wodurch wir weiter sogar das potentielle Vorhanden- 
sein von Triebdispositionen untersuchen kénnen, welche zur 
Befriedigung von in der Jugend noch vollkommen inaktiven 
Bediirfnissen dienen. 

Wenn zwei Scharben miteinander kampfen und 
keine von beiden besitzt ,,Mut’’ genug, die andere endgiiltig zu 


1) Es gehort zu den unangenehmsten Beschaftigungen, eine ,,Wolke”’ von 
Staren aufzujagen, denn aus dieser Wolke pflegt es zu ,,regnen’’. 
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besiegen, so sehen wir zuerst drei Ausserungen: rhythmisches 
Fliigelklappen, Gurgeln, zitternde Nistbewegungen. Diese Ver- 
haltungsweisen treten bei dergleichen Gelegenheiten ungefahr 
gleich oft und durcheinander auf, was darauf hinweist, dass es 
mehr oder weniger zufallig ist, welche der drei fiir das Abrea- 
gieren des tiberfliissigen Kampfdranges benutzt wird (nur beim 
Fehlen von Nestmaterial sieht man die Zitterbewegungen ge- 
wohnlich nicht.) Daraus kann geschlossen werden, dass die 
Zusammenhange, welche zwischen Kampfen und 
Fligelklappen oder Kampfen-Gurgeln sowie Kam- 
pfen-Nistzittern bestehen, gleichartig sind, also ,,glei- 
che Rechte” haben beim Abreagieren des Kampfdranges. Viel 
seltener wird dieser Drang durch Briiten oder Scheinbriiten ab- 
reagiert. Der Zusammenhang zwischen Kampf- und Bruttrieb- 
disposition muss sich demnach wesentlich von den obengenann- 
ten Beziehungen unterscheiden und zwar, wie es scheint, in dem 
Sinne, dass der Drang zum Kampfen besonders in die Bruttrieb- 
disposition einmiindet, wenn die anderen ,,Kanale” unter dem 
Einfluss anderer UmweltverhAltnisse abgeschlossen sind. Ob der 
Kampfdrang auch in die elterliche Versorgungstriebdisposition 
einmiinden kann, wage ich, was die Kormorane betrifft, nicht 
sicher zu sagen; bei anderen Végeln kommt das tatsachlich vor 
(vgl. S. 486). 

Es sei noch bemerkt, dass Kampftriebdisposition und Impo- 
niertriebdisposition so eng miteinander verbunden sind, dass 
es vielleicht keinen Sinn hat, sie zu unterscheiden. Aus diesem 
Grund betrachten wir beide in diesem Zusammenhange, als ob 
sie eine einzige Triebdisposition bildeten, dies umsomehr, weil 
beide gew6hnlich gemengt gedussert werden. 


Es ist m.A. von Bedeutung, dass es ganz gleichgiltig 
ist, durch welche Umstande die energieliefernde 
Triebdisposition aktiviert wird: sie wird stets auf 
dieselbe Weise abreagiert. Es scheint ohne Weiteres ver- 
standlich, dass Kormorane bei Territoriumstreitigkeiten mit den 
Fligeln klappen, gurgeln und nistzittern und dass sie das auch 
tun, wenn sie ,,eifersiichtig”’ sind. Aber sie verhalten sich ahnlich 
bei Pfahlkampfen, oder wenn sie sich irgendwo durch Platz- 
mangel drangen! Wenn Kormorane auf einen Haufen zu- 
sammen laufen, so erwacht in dem Gedrange der Kampfdrang 
und diese wird immer auf dieselbe Weise abreagiert. Man wird 
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sich meine anfangliche Verwunderung denken k6énnen, als wir 
im ,,Artis’’ eine Anzahl von Scharben in eine Ecke trieben, um 
sie zu fangen und diese Tiere in dem Gedrange sexuelle Ver- 
haltungsweisen zeigten. Hatte ich doch die wiitende 666666- 
Ausserung erwartet. Jetzt sehe ich aber ein, dass man dieses 
Verhalten immer erwarten kann, wenn man bei Tieren, die ein 
der Kormorane 4hnliches Triebdispositionensystem haben, die 
Kampftriebdisposition aktiviert. Dabei ist es gleichgiiltig, wel- 
ches Mittel man dazu anwendet. So zeigen z.B. Kampflaufer, 
wenn sie nach einem Transport freigelassen werden, sofort ihr 
,display”’. 

Versuche dieser Art wurden von BROEKHUYSEN (1935, 1937) 
angestellt. Er wollte untersuchen, welche der Fortpflanzung 
dienenden Ausserungen durch noch nicht geschlechtsreife 
Silberméwen (Larus argentatus Pont.) und grosse Mantelméwen 
(Larus Marinus L.) gezeigt werden. Man kann kaum daran zwei- 
feln (vgl. meine vorhergehende Arbeit in diesem Heft), dass 
manche oder sogar viele Tierarten von friihster Jugend an — 
sexuelle Ausserungen zeigen, welche teilweise direkt aus dem 
geschlechtlichen Bediirfnis entstehen; sie werden somit durch 
einen autochthonen sexuellen Drang aktiviert. BROoEKHUYSEN 
gibt viele Beispiele, welche m.A. auf diese Weise gedeutet werden 
miissen und aus denen somit hervorgeht, dass Méwen in einem 
Alter von wenigen Monaten schon einigermassen autochthon 
sexuell sind. Andere Beobachtungen von BrorKHUysEN da- 
gegen miissen anders gedeutet werden. Beim Fiittern von Silber- 
méwen und grossen Mantelméwen mit Brot beobachtete er 
sexuelle und elterliche Verhaltungsweisen. Aus den Beschrei- 
bungen und Photos geht jedoch hervor, dass er diese Hand- 
lungen bei Tieren sah, welche Neigung zum Kampfen ums Brot 
hatten und zwar vorwiegend, wenn sie nicht anzugreifen 
wagten. Ein schéneres Beispiel kann man sich kaum denken: 
fir Sexualitat war kein einziger Grund vorhanden, 
der Drang zum Kampfen stand im Dienste des 
Hungers, wurde jedoch durch Furcht gehemmt und der auf- 
wallende Drang miindete dadurch ein in das System der Fort- 
pflanzungstriebdispositionen. Leider hat BRorKHUysEN keinen 
Unterschied gemacht zwischen infantiler Bettelausserung und 
weiblicher Paarbildungseinladung, welche beide als Demut- 
haltung bezeichnet werden kénnen, aber sich durch zweierlei 
Kopfnicken unterschieden. Ebensowenig hat er Muldendrehen 
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oder Nistscharren (Bruttriebausdruck) von Zuckendgurren (Be- 
treuungsausdruck) unterschieden. Auch Portierje hat friiher 
(1928) keinen Unterschied zwischen den letztgenannten Ver- 
haltungsweisen gemacht, spater (1938) weist er auf Unterschiede 
hin. Wiederholung und Erweiterung der Versuche tuber das 
Kampfen um Brot, unter Beriicksichtigung der genannten Ge- 
sichtspunkte, scheint mir angebracht. Bis dahin will ich die 
Beobachtungen BroreKHuysEn’s folgendermassen zusammen- 
fassen: 

_Jiingere Tiere reagieren den aufwallenden Drang zum Kamp- 
fen meistens durch infantile oder sexuelle ,,Demuthaltung”’ ab. 
In den folgenden 3 oder 4 Jahren, wird dieser Drang immer 
mehr durch Balzen abreagiert, wobei wir nicht wissen, ob daran 
Veranderungen im Triebdispositionensystem oder Assoziations- 
bildungen zugrunde liegen. Herr Dr. TinBERGEN riihrte bei 
unserem Meinungsaustausch noch eine dritte Méglichkeit an: 
die Anderung wird vielleicht durch einen Unterschied in der 
Rangordnung (besser ,,Klasse’? oder ,,Stand”) verursacht. In 
erster Instanz wiirde dies also bei der Kognition einsetzen, 
aber in letzter Instanz (indirekt!) in einem Wechsel der Starke 
der Bediirfnisse, wodurch dieselbe objektive Situation je nach 
der Starke der Bediirfnisse in der Jugend den Unterwerfungs- 
drang und im spateren Alter den Imponierdrang erregen 
kénnte. Mehrere Male folgt der ,,Demuthaltung” Balzen, wenig- 
stens, wenn das Tier siegt, was iibrigens nicht auszuschliessen 
braucht, dass der Sieg durch das Zeigen der ,,Demuthaltung”’ 
errungen sein kann. Die Bezeichnung ,,Demuthaltung” ist in 
diesem Fall vielleicht unrichtig. Es ist méglich, dass der Unter- 
schied zwischen Demuthaltung und Balzen demjenigen zwischen 
Fligelklappen, Gurgeln und Nistzittern einerseits und der 
r6666-Ausserung andererseits ahnelt, wenigstens was die Zeit- 
lage betrifft, in der das Abreagieren von Kampfdrang statt- 
findet. Diese Frage wird bei der Besprechung des Grades der 
Gebundenheit des Abreagierens an eine bestimmte Kognition 
errtert. Vorlaufig bemerken wir nur, dass Demuthaltung und 
,Balzen” beziiglich ihrer Bedeutung in dem ganzen psy- 
chischen Leben der Silberméwe, psychologisch ungeniigend 
gedeutet sind. 

Wohl scheint es wichtig zu sein, dass der au-Ruf wenig und 
der Bruttrieb- und Betreuungsausdruck selten beim Abreagieren 
des Kampfdranges geaussert wird. Wir kénnen eine Frequenz- 
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liste der beim Abreagieren benutzten Ausserungen aufstellen: 
1. Demuthaltung und (oder) Balzen (vermutlich sexuelles Impo- 
nieren, méglicherweise mit Nebenaffekten), 2. Au-Ruf (sexuell, 
briitig und elterlich), 3. Muldendrehen und Zuckendgurren 
(briitig und elterlich-betreuend). 

Das ,,Zweigziehen’’, das auch ohne Zweige sogar im lockeren 
Sand (objektloses Zweigziehen) stattfinden kann, wird von 
BROEKHUYSEN nicht erwahnt (vgl. Seite 473). 

Aus der Ver6ffentlichung BRoEKHUYSEN’s bekommt man den 
Eindruck, dass die grosse Mantelméwe (Larus marinus L.) ihren 
aufwallenden Drang zum Kampfen besonders durch den au-Ruf 
und durch die Bruttrieb- und Betreuungsausserung abreagiert. 
Ich zweifle jedoch daran, ob zwischen Silberméwe und grosser 
Mantelmoéwe ein dermassen grosser Unterschied existiert. Sind 
ja im allgemeinen die Abreagierungsweisen sogar bei wenig 
verwandten Arten genau dieselbe. Vielleicht waren die Fort- 
pflanzungsdusserungen bei den grossen Mantelmowen nur teil- 
weise Ubersprunghandlungen und andernteils autochthon akti- 
vierte Handlungen. Das zufallige Zusammensein mit Artgenossen 
auf dem Fiitterplatz kann gelegentlich die Fortpflanzungs- 
bediirfnisse stimulieren, wenn sich unter ihnen ,,Geschlechts- 
kumpane’”’ befinden. Sah ich doch auch einige Male bei kampfen- 
den Kormoranen, dass die Wut der Liebe Platz machte und ein 
Flirt” folgte (cf. Kormoranfilm) 1). Dieses Fortpressen eines 
Dranges durch einen anderen ist somit etwas anderes, als wenn 
Wut durch sexuelle Ausserungen abreagiert wird! Bewegungs- 
form und Gebundenheit an eine bestimmte Kognition sind bei 
der allochthon aktivierten Handlung namlich anders als bei der 
autochthon aktivierten Handlung, obgleich die Handlung im 
iibrigen dieselbe ist (Abschnitt III E). Eine sexuelle Ubersprung- 
handlung muss dem von der Kampftriebdisposition tber- 
springenden Drang zugeschrieben werden, wahrend bei der mit 
autochthoner Energie aktivierten sexuellen Handlung der 
Drang durch das Wahrnehmungsbild des sexuellen ,,Kkumpans”’ 
erregt wird. 

Aus dem Vorhergehenden geht geniigend hervor, dass BROEK- 
HUYSEN’s Beobachtungen keine ,,gewOhnliche sozialen Hand- 


1) Auf dem Film, der naturgemass nicht mit ver6ffentlicht werden kann, 
aber zur Einsichtnahme ausliegt, kann man den Unterschied in der Ausse- 
rungsweise bei autochthoner bezw. allochthoner Aktivierung deutlich sehen. 
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lungen” oder ,,Reaktionen auf jeden Affekt’” betreffen. Ware 
seine Meinung richtig, so waren diese Ausserungen ja auch bei 
Schrecken, Durst, Schmerzen und mancherlei anderen Um- 
standen zu beobachten. Aus seiner Abhandlung geht jedoch 
deutlich hervor, dass die Ausserungen, insoweit es keine direkten 
Auslebungen von autochthon aktivierten Fortpflanzungsbe- 
diirfnissen waren, aus dem gehemmten Kampfdrang entstanden. 

Aus vorstehender Besprechung ist ersichtlich, wie nétig ein 
scharf umrissener und als Arbeitshypothese brauchbarer Instinkt- 
begriff ist. Dass ein Instinktbegriff nicht physiologisch oder etho- 
logisch, sondern psychologisch entwickelt werden muss, hat 
PorTIELJE (1938) in seinem Buch iiber das Triebleben ausein- 
andergesetzt. Ein Instinktbegriff kann iibrigens als Arbeitshypo- 
these nicht brauchbar sein, solange man die in diesem Abschnitt 
besprochenen Erscheinungen nicht damit erklaren kann. 

Die Beobachtungen BRoEKHUYSEN’s sind fiir uns deshalb wert- 
voll, da sie zeigen, dass der Kampfdrang auf ,,neutralem Gebiet” 
ausserhalb der Brutkolonie und im Winter durch Fortpflanzungs- 
verhalten abreagiert wird. Auch bei der Lachméwe (Larus 
ridibundus L.) sehen wir in dergleichen Situationen Ausserungen, 
welche eine sorgfaltige psychologische Analyse rechtfertigen. Die 
betreffende Beobachtungen von KirRKMAN (1937) und STEIN- 
BACHER (1938) sind zu wenig genau; ,,upward display” und 
, forward display’’, welche nach STEINBACHER dasselbe wie Kiarr- 
Ruf und Quirr-Ruf bedeuten und primar Fortpflanzungshand- 
lungen zu sein scheinen, sah ich bei Streitigkeiten im Winter 
sogar bei strengem Frost und liessen mich sehr an die Pfahlkampfe 
der Scharben denken. 

Fir die Analyse des Abreagierens von Kampfdrang bei Silber- 
méwen auf dem Brutplatz besitzen wir wertvolle Beschreibungen 
von PorTIELJE (1928 und 1938), TINBERGEN (1932, 1936, 1937) 
und GOETHE (1937), welche ich erganzen konnte durch aus- 
fiihrliche miindliche Mitteilungen von Herrn Portierje und 
Herrn Dr. TINBERGEN. 

Auch bei den auf dem Brutplatz kampfenden Méwen sind 
Imponier- und Kampftriebdisposition integriert, dadurch sind 
wir gezwungen, sie zusammen zu betrachten. 

Auf dem Brutplatz wird der Kampfdrang abreagiert durch 
»Balzen” (Gejauchze), Au- und Katzenruf (Zartlichkeitslaut), 
Bruttrieb- und Betreuungsausserung sowie Zweigziehen. Das 
erste scheint eine Form von sexuellem Imponieren zu sein, das 
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zweite fallt zusammen mit einer Haltung, die nach TinBERGEN 
(miindliche Mitteilung) vielleicht ein ,,formalisiertes” symboli- 
sches Fiittern der Jungen sein kénnte. Die dritte Ausserung be- 
ginnt meistens mit zuckendem Gurren, wobei nach PorTIELJE 
und STEINBACHER Erbrechungsbewegungen gemacht werden 
(nach PortTrELjE vielleicht symbolisches Fiittern). Auf das 
zuckend Gurren folgt oft Muldendrehen, aber beide Handlungen 
scheinen auch wohl getrennt vorzukommen. Das Zweigziehen 
ist nicht identisch mit dem Zweigaufraftfen, ersteres ist vielleicht 
eine echte Kampfausserung, wobei Objektsiibertragung statt- 
findet (Fall 4 auf Seite 456). 

Als ich Herrn Dr. TrnBerGEN danach fragte, meinte er sich zu 
erinnern, dass das Balzgejauchze bei dem schwachsten Drang vor- 
kommt, wahrend fiir den Au- und Katzenruf ein etwas starkerer 
Drang ndétig sein sollte. Bei heftigen Streitigkeiten beobachtet 
man Balzgejauchze, Au-Ruf sowie Bruttrieb- und Betreuungs- 
ausserung. Bei den allerheftigsten Kampfen bekommt man Balz- 
gejauchze, Au-Ruf, Bruttrieb- und Betreuungsausdruck wie auch 
Zweigziehen zu sehen. Wahrscheinlich liegt hier demnach eine 
Reihenfolge in der Intensitat vor, welche mit BRoEK- 
HUYSENS Frequenzreihe iibereinstimmt. Dies weist viel- 
leicht daraufhin, dass die Abreagierungsweise eines Kampf- 
dranges im Friihling auf dem Brutplatz derjenigen auf dem 
Fiitterplatz im Winter gleich ist. Das Abreagieren wird also sehr 
wenig durch Jahreszeit und Situation beeinflusst. (vgl. Ab- 
schnitt III C und III D). Das Zweigziehen wird von BRoEk- 
HUYSEN nicht erwahnt, vielleicht kampften seine M6wen nicht 
heftig genug. TINBERGEN (im Mskr.) fasst den Bruttrieb- und 
Betreuungsausdruck als Nistscharren auf und bemerkt, dass 
diese auf dem Fiitterplatz zwar im Friihjahr, jedoch nicht im 
Winter geaussert wird, so dass vielleicht hormonale Wirkungen 
die Abreagierungsweise beeinflussen. Demgegeniiber bringt 
BROEKHUYSEN Photos von dem Bruttrieb- und Betreuungsaus- 
druck im Winter (Oder hat BRoEKHUYsEN autochthon aktivierte 
Handlungen beobachtet?). Selbstverstandlich ist die Moglichkeit 
von Streitigkeiten im Frithjahr viel grésser als im Winter. 

Bei den kampfenden Méwen wurden merkwiirdigerweise nie- 
mals sexuelle Ausserungen beobachtet. Als ich Herrn Dr. Tin- 
BERGEN fragte, ob dies vielleicht der Gebundenheit an die Kog- 
nition zugeschrieben werden kénnte, teilte er mir mit, dass das 
Silberméwen @ tatsachlich ausschliesslich mit dem Kopf nickt 
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gegen ihr eigenes & oder gegen ein %, mit dem sie sich ,,ver- 
loben”’ will. Der Kormoran dagegen kann auch ohne Geschlechts- 
kumpan autochthon mit den Fliigeln klappen, Gurgeln und 
Nistzittern. Die Bedeutung der verschiedenen instinktiven Aus- 
serungen im Zusammenhang des Ganzen ist mir bei der Silber- 
mowe nicht geniigend deutlich geworden. Da weiter eine ge- 
niigende Anzahl von genauen Beobachtungen fehlt, konnte ich 
kein Strukturdiagramm des Triebdispositionensystems der Sil- 
bermowe herstellen, obwohl sie zu den am besten untersuchten 
Vogelarten gehért. Hierauf glaube ich hinweisen zu miissen, 
weil ja tierpsychologische Untersuchungen meistens die Intelli- 
genz betreffen. Die Wichtigkeit von scheinbar nebensachlichen 
Kleinigkeiten geht hervor aus der folgenden Beobachtung von 
TINBERGEN (1936): 

, Ein fremdes Silberm6éwenpaar spaziert in der Kolonie umher 
und kommt dabei in die Nahe des Nestes 4. Das Fremde J trifft 
Anstalten fiir einen Flirt mit 2 4. Dieses hockt sich nieder (Brut- 
triebausdruck), aussert Nistbewegungen und -laute, schon bevor 
einer der Fremden bei ihr ist, das bedeutet eine Drohung. Das 
fremde < verkennt das aber und setzt sich dicht zu ihr, indem 
es Anstalten trifft, auf demselben Platze auch zu nisten. 1) Das 
2 drohte also (d.h. reagierte ihren Drang zum Kampfen ab), 
das J nistete gesellig mit (d.h. fasste die Ausserung des 2 von 
Nest 4 also als ein Akzeptieren der Einladung auf)”. Vergleichen 
wir diese Beschreibung mit dem, was GOETHE (1937) berichtet: 
ln den einzelnen Fallen, in denen ein ,,Ehebruch” beobachtet 
wurde, d.h. ein o sich plétzlich einem anderen 2 widmete, 
geschah das ,,Anbiedern” in der Weise, dass das o& vor dem 
neuen @ den Nisttrieb (d.h. Muldendrehen und Zuckendgurren) 
ausserte’”’. Diese letzte Beobachtung beweist nichts, denn es ist 
ebenso gut méglich, dass die Ausserung des <’ aus dem Drang 
entstand, das fremde 9 durch Kampfen von dem Territorium 
zu vertreiben! Bei den Kormoranen sah ich letzteres vielfach. 
Ubrigens sagt Gorrue selbst, dass diese Ausserung als Trutz- 
ausserung dienen kann. 

Aus diesem Beispiel geht hervor, dass die Triebdisposition 
nicht identisch ist mit der triebmassigen Handlung. Es kann 
daher auch leicht verwirren, dass Goethe Triebhandlung manch- 


1) Ahnliches ,,Missverstehen”’ scheint auch bei Graugansen vorzukommen 
(LorENz, briefliche Mitteilung). 
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mal der Kiirze wegen durch Trieb ersetzt. Diese Sparsamkeit ist 
nicht erwiinscht, da es sich um verschiedene Begriffe handelt. 
Trieb ist ein erklarender, Triebhandlung ein be- 
schreibender Begriff. Zwar ist die Handlung die Erschei- 
nung des vom Bediirfnis mittels der Triebdisposition erregtem 
Drang, das heisst aber noch nicht, dass beide identisch sind. Das 
Wort Instinkt ist so oft falsch benutzt worden, dass McDoucGALL 
es durch ,,propensity”’ ersetzt hat, womit er jedoch den ,,Begriff” 
Instinkt nicht beriithrte. Jetzt sprechen wir von Bediirfnis (appe- 
tite), Triebdisposition (ungefahr propensity) und Fahigkeit 
(ability). Wenn man das Verhalten von Tieren ethologisch 
studieren will, benutzt man also das Wort instinktive oder trieb- 
massige Ausserung; das Wort Trieb benutzte man besser nicht. 
Instinkthandlung im Sinne von Lorewz ist wieder etwas anderes; 
sie ist eine Ausserung, die zugleich Mittel und Selbstzweck sein 
kann. 

Die folgende Bemerkung TINBERGEN’s (1936) lohnt noch eine 
kurze Besprechung: 

,,Wenn das ¢ briitet und es kommen fremde Végel auf das 
Territorium, so duldet es diese, gibt auf keinerlei Weise dem $ 
zu erkennen, dass es abgelost werden will und das @ beeilt sich 
nicht, das o& abzuldsen. Wenn die Ablésung endlich stattfindet, 
stiirzt sich das o wie ein Rasender auf die Eindringer und verjagt 
sle wiitend’’. Die Frage ist nun, ob das Tier seine Wut diese 
ganze Zeit verbissen hat. Das wiirde dann eine Ausnahme auf 
die Regel bilden, dass ,,the animal in which any instinctive 
impulse is excited does not suspend action, even though the ob- 
ject be remote; the impulse probably always expresses itself in 
action” (McDovuca.LL). Da diese Regel die Ursache des Ab- 
reagierens angibt, frage ich mich, ob die Mowe nur ruhig nach 
den Eindringern sieht. Auf Grund meiner Kormoranerfahrungen 
wirde ich erwarten, dass die Spannung sich deutlich zeigt in 
1. Halmeaufraffen oder 2. intensiverem Britten. Durch letzteres 
wurde die Mowe weniger dann je imstande sein, von ihrem 
Nest aufzustehen, um die Eindringer zu verjagen. Weitere 
Beobachtungen iiber diese Frage erscheinen mir Ausserst wert- 
voll. 


Jetzt wollen wir das Abreagieren der gehemmten Auslebung 
des Kampfdranges beim Sabelschnabler (Recurvirostra avosetta L.) 
behandeln. Die Tatsachen entnehme ich dem ,,Ethogramm”’ 
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von Maxxink, der auch scheinbar nicht wichtige Einzelheiten 
ausgezeichnet beobachtet hat. Daneben haben seine miindliche 
Mitteilungen es mir erméglicht, das sonderbare Verhalten der 
kampfenden Sabelschnabler psychologisch zu deuten. 

Der Sabelschnabler hat einen sehr empfindlichen und leicht 
verletzbaren Schnabel, den er begreiflicherweise bei Begegnungen 
mit Artgenossen méglichst schont. Dies will mit anderen Worten 
besagen, dass er es nicht wagt, es zum Kampfen kommen zu 
lassen, weil die Furcht vor Schnabelverletzung offenbar einen 
innerlichen Konflikt zwischen zwei unvereinbaren Neigungen 
erregt. !) Da der Sabelschnabler andererseits nach MAKKINK ein 
sehr kampflustiger Vogel ist, der manchmal sogar Nest und 
Eier verlasst, um an einer ,,Rauferei’’ teilzunehmen, muss der 
Kampfdrang abreagiert werden und es befremdet uns daher 
nicht, dass gerade der Sabelschnabler sich hierzu eines reich- 
haltigen Repertoires bedient. 

Die haufigste Ausserung beim Kampfen, welche sowohl durch 
d'% als auch durch ?@ gezeigt werden kann, ist ,,bowing”’. 
Diese gut erkennbare Handlung ist dieselbe wie die symbolische 
Paarungseinladung und die Handlung des 2 wahrend der 
Kopulation: offenbar miindet der aus der Kampftriebdisposition 
aufwallende Drang zuallererst in die Sexualtriebdisposition ein. 
Nahrungssuchbewegungen werden auch bisweilen geaussert, 
besonders bei Kampfen im Wasser, stehen also offenbar einiger- 
massen mit der Kampftriebdisposition in Zusammenhang. Viel- 
fach kommt es auch vor, dass der Vogel sich auf seinen Gegner 
stellt oder setzt, hier sehen wir also, dass die Kopulationsbewe- 
gungen des o zum Abreagieren gebraucht werden. MAKKINK 
nennt es sogar ,,treading”’, erklart es jedoch als Kampfen mit den 
Fiissen. Dies scheint mir nicht richtig zu sein, denn dann wiirde 
das Tier wiitend trippeln auf dem Riicken seines Gegners und 
sich nicht darauf stellen oder setzen. *) Wahrscheinlich sind es 


1) Wohl kampft der Sabelschnabler wie alle Végel mit einem zarten 
Schnabel vorzugweise durch austeilen von Schlagen mit den Fliigeln, aber 
dabei ist der Schnabel nicht ausser Gefahr. 

by, Fusskampfer gibt es viele in der Tierwelt. In diesen Tagen sah ich, 
wie ein Kangeruh et _(Macropus ualabatus), das sich in die Enge getrieben 
fiihlte, ein anderes ¢'’ und Herrn Portrerje angriff. Es sprang auf das 
andere ¢' und fasste es mit der Schnauze und den Vorderfiissen, was einem 


Kopulationsversuch ahnelte. Auf diese Weise trat es mit den Hinterfiissen 
tiichtig darauf los. 
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nach MAKKINK hauptsachlich die o'o’, welche sich auf Gegner 
stellen (obwohl die 2 2 es auch wohl tun!) was gleichfalls darauf 
hinweist, dass es eine mannliche Kopulationsbewegung ist. Frei- 
lich hielt MAxxink es nicht fiir eine Kopulationsbewegung, weil 
der Sabelschnabler beim Kampfen sowohl auf oo’ wie auf ? 2 
sprang. Das kann aber nicht stichhaltig sein, denn die Uber- 
sprunghandlung ist viel weniger gebunden an eine bestimmte 
Kognition (d.h. an eine fiir die Reaktion erforderliche Situation) 
als die entsprechende zielstrebige Handlung, die aus dem ada- 
quaten Bediirfniss hervorgeht. Auch die kampfenden Kormorane 
klappen mit den Fliigeln, gurgeln und nisten gegen Artgenossen 
desselben und des andern Geschlechts, wahrend sie bei sexuellen 
Verhalten sehr gut oo" und ? 2 unterscheiden. Auch der Sabel- 
schnabler erkennt die Geschlechter als solche, aber das hindert 
ihn nicht, beim Kampfen beide Geschlechter zu treten. Dass auch 
2 manchmal, aber weniger haufig als die oo’, die kampfende 
Tretbewegung machen, ist aus demselben Grund sehr begreiflich. 
Bei der wirklichen Kopulation ist der Sabelschnabler viel mehr 
an die Kognition gebunden, wodurch Maxkinx keine umge- 
kehrte Kopulation sah. Eine bisexuelle Veranlagung diirfen wir 
bei allen Vogelarten annehmen (LoRENz, 1935) und tritt hier 
zutage durch die gréssere ,,kognitive Freiheit” der Ubersprung- 
handlung. Dennoch ist das kampfende Treten einigermassen an 
eine Situation gebunden, was daraus hervorgeht, dass es haupt- 
sachlich dann stattfindet, wenn der Gegner sich setzt (Vg!. 8. 492). 
Eine interessante Beobachtung gibt MAxkxinK auf Seite 16: 
Wahrend eine Gruppe von Végeln gegen einander drohend im- 
ponierten, kopulierte einer der Teilnehmer auf dem Boden! 
Dies ist kein Fall, wobei ,,the copulation instinct merely boiled 
over without any visibly cause’’, also keine Leerlaufreaktion oder 
,,instinct-eruption”’, sondern ein Fall, in dem der aus der Kampf- 
triebdisposition aufwallende Drang einmiindete in und abrea- 
giert wurde durch die Paarungstriebdisposition. 

Ein anderes viel vorkommendes Verhalten bei Streitigkeiten 
ist das sich auf den Boden setzen, wobei der Kampfdrang offen- 
bar einmiindet in die Bruttriebdisposition. Dabei scheinen zwei 
Tatsachen ‘fiir unsere Deutung von Wichtigkeit: 1. Das Sich- 
setzen kommt viel weniger haufig vor als ,,bowing”’ und ,,tread- 
ing”. Das heisst demnach, dass der aus der Kampftrieb- 
disposition aufwallende Drang viel haufiger ein- 
miindet in die Sexualtriebdisposition als in die 
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Bruttriebdisposition. 2. Das Sichsetzen sieht man nur in 
Augenblicken der Spannung wahrend aufregender Kampfe. 
Offenbar kann der aus der Kampftriebdisposition 

aufwallende Drang nur in die Bruttriebdisposition 
einmiinden, wenn der Drang geniigend intensiv ist. 
Diese Tatsachen sind von grosser Wichtigkeit fiir die Erklarung. 

, Bowing’’-Haltung und Sichsetzen werden haufig begleitet 
durch Halmeaufraffen. Dann miindet der Kampfdrang also 
teilweise in die Nestbautriebdisposition ein (gemengtes Ver- 
halten). Die Bedingung fiir ein gemengtes Verhalten ist nicht 
nur, dass beide Bewegungen gleichzeitig gemacht werden 
k6nnen, sondern auch, dass sie psychisch vereinbar sind. 

Ein sehr eigentiimliches Verhalten ist die ,,pseudo-sleeping 
attitude”: Wahrend der Streitigkeit steckt der Sabelschnabler 
den Kopf in die Federn und lasst die Beine etwas erschlaffen. 
Man kann dann annehmen,') dass der Kampfdrang in die 
Schlaftriebdisposition einmiindet; eine andere Erklarung der 
Scheinschlafhaltung ist sehr schwierig. MAXKKINK vergleicht die 
Haltung mit einer Symptomhandlung im Sinne von FREup. 
Der Sabelschnabler habe namlich genug vom Kampfen und 
fiihle Abneigung, eine leichte Abscheu vor der Situation. Dann 
versuche er sich (unwillkiirlich!) der Situation dadurch zu ent- 
ziechen, dass er seinen Kopf in die Federn stecke, um dadurch 
zur Ruhe zu kommen. Bei starkem Abscheu fliege er fort. Gegen 
diese Erklarung spricht erstens, dass das Pseudoschlafen gerade 
dann vorkommt, wenn die Wut am intensivsten ist und zweitens, 
dass das Tier nach dem Pseudoschlafen wieder zu kampfen an- 
fangt und also offenbar noch nicht genug davon hat. 

Eine andere Erklarung gab PortiELje (miindliche Mitteilung): 
Im Augenblick der héchsten Spannung wird diese fiir das Tier 
zu stark, dadurch wird alle Aktion inhibiert und es tritt eine 
Art von ,,Katalepsie” ein. Nach Maxkink machen die Végel 
nicht den Eindruck, dass sie eine Schwache oder Lahmung be- 
kommen. 

Scheinschlafen kommt nur vor, wenn die Wut maximal 
ist; erst dann wird offenbar die Schleuse gedffnet, 
wodurch der Kampfdrang in die Schlaftriebdispo- 
sition einmiindet. Ofters geht das Tier zum Scheinschlafen 


1) Wenn man mit CLAPAREDE und McDouca.t das Schlafen als ein 
instinktives Streben betrachtet. 


WECHSELWIRKUNG ZWISCHEN INSTINKTEN 479 


iiber in einem Augenblick, in dem der Gegner gerade nichts tut. 
Begreiflicherweise kann eine ,,abwartende Situation” die Span- 
nung auf den Héhepunkt steigen lassen, wenn die Umstande 
dazu Anlass geben. ?) 

Weiter ist es wichtig, dass Scheinschlafen weniger vorkommt 
als Sichsetzen, dass also der aus der Kampftriebdispo- 
sition aufwallende Drang haufiger in die Bruttrieb- 
disposition als in die Schlaftriebdisposition ein- 
miindet (Ubereinstimmung von Frequenzreihe und Intensi- 
tatsreihe). 

Wir kénnen uns nun abfragen ob bei den kampfenden Sabel- 
schnablern kein Muldendrehen auftritt. MAKkinK teilt es nicht 
mit und konnte sich, als ich ihn danach fragte, das auch nicht 
erinnern. Sollte es vielleicht zuweilen dem Sichsetzen vorangehen 
kénnen? Weiter habe ich Herrn MAKkinK gefragt, ob er sich 
betreuender Ausserungen beim Kampfen erinnerte. Die einzige 
spezifisch betreuende Ausserung, wortiber der Sabelschnabler 
zu verfiigen scheint, hat er tatsachlich bei intensiv aktivierter 
Kampftriebdisposition beobachtet: den Méwenruf (gull-cry). 
Diesen Laut hért man autochthon aktiviert nur wahrend der 
Brutzeit und muss als ein elterlicher ,,Alarm’’-Ruf in Mowen- 
gefahr gedeutet werden (vgl. weiter S. 487). 


Bis jetzt betrachteten wir Falle, bei denen Kampfen und Im- 
ponieren vollkommen gehemmt wurden infolge eines Kon- 
fliktes mit einem anderen Streben (S. 458 und 460, Fall 
5a und 50). Nun werden wir das Verhalten der Scharbe nach 
Situationen, welche den Imponier- und Kampfdrang erregten, 
besprechen. In diesen Situationen sind diese nicht trennbaren 
Triebdispositionen durch eine Wahrnehmungsgestalt aktiv ge- 
worden, danach fehlt aber das: Wahrnehmungsbild, an dem die 
Handlung weiter ausgelebt werden kann (da der Gegner ge- 


1) Viele Limicolae zeigen bei einer Verjagung vom Nest nicht nur so- 
genannte ,,Lahmungserscheinungen”’, sondern setzen sich auch dann und 
wann, gerade so, als ob sie auf einem Nest sassen (mitgeteilt von MAxKkINk, 
TINBERGEN und eigene Beobachtungen). Auch dieses Scheinbriiten geschieht 
hauptsachlich, sobald man sich nicht mehr bewegt. Dann nimmt die Span- 
nung bei dem Tiere natiirlich zu, es gerat offenbar in Verlegenheit, weil 
es sich gleichsam ,,keinen Rat mehr weiss”’, ,,znicht mehr weiss, was es tun 
soll’’, m.a.W. fiir die Situation keine passende Reaktion hat, und dann geht 
es unwilikiirlich tiber zum Scheinbriiten. 
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fliichtet ist) und der Drang miindet nun in eine andere Trieb- 
disposition ein (S. 461, Fall 5¢). 

Der folgende Bericht von einem Kolonieviertelkampf*) gibt 
ein schénes Beispiel dafiir, wie nach dem Erobern eines be- 
wohnten Nestes, wobei es dusserst hitzig und haufig blutig zuzu- 
gehen pflegt, kopuliert wird: 


14. 3. 1938. Pl6tzlich zeigt sich, dass auf Nest ,,fr. 28” ein heftiger Kampf 
von vier Scharben im Gange ist. Zweimal sehe ich, wie ein Kormoran aus 
dem Nest geworfen wird, wonach das siegende Paar einige Augenblicke 
spater kopuliert. Ich erkenne es als das Paar von Nestort 2 (dieser Nestort 
lag schatzungsweise 14 m von dem Nést , fr. 28’? entfernt und war beim 
Bauen immer wieder aus dem Baum gefallen. Méglicherweise trug das 2 
Eier bei sich). Wieder lasst sich eine Scharbe auf Nest fr. 28 niederfallen und 
der Kampf beginnt ¢rneut: das ganze Nest bildet nunmehr ein Knauel von 
6, 8 und mehr Végeln, wahrend ungefahr to andere das Nest umkreisen 
ohne Platz zu finden. Fortwahrend werden Végel aus dem Nest geworfen 
und nehmen andere ihre Stelle ein. Inmitten des kampfenden Knauels 
entdecke ich das 2 von Nestort 2, welches sehr aktiv am Kampfe teilnimmt, 
wahrend ihr Mann, den ich weniger gut individuell erkennen kann, auf 
Nestort 2 zu sitzen scheint. Nachdem viele Végel hinaus geworfen sind, wird 
schliesslich auch Q 2 (verwundet?) aus Nest fr. 28 geworfen und bleibt in 
dem Nest nur ein Paar tibrig. 2 2 lasst sich bald darauf wieder auf Nest fr. 28 
niederfallen, wird hinaus geworfen und lasst sich dann offenbar bei ihrem 
ov auf Nestort 2 nieder. Das siegende Paar auf fr. 28 kopuliert dreimal hinter- 
einander. 

Nach einer kurzen Ruhepause landet ein Kormoran auf fr. 28, den ich 
als den urspriinglichen ¢' Besitzer zu erkerinen glaube. Dadurch beginnt 
der Kampf wieder aufs neue. Auf fr. 28 sitzen alsbald mehr als fiinf Végel, 
wahrend mindestens zwanzig um desselbe herumflattern. Inzwischen lieb- 
kosen die Eheleuten von Nestort 2, dessen Q ich mit Sicherheit und dessen 
& ich vermutlich erkenne, einander sehr intensiv an ihrer Neststelle. Schliess- 
lich sitzt in fr. 28 nur ein Vogel, der sich als Sieger zu behaupten weiss. Dann 
springt das 2 2 plotzlich von ihrem Nestort auf fr. 28 und lasst ihren (ver- 
mutlichen) ¢' also im Stich! Gurgelnd sieht er es mit an. Auf fr. 28 sitzt 
nun also ein neugebildetes Paar, welches kopuliert. 2 2 ist dabei der untere, 
ihr neues < sieht anders aus als ihr urspriingliches G’ und ich muss also 
annehmen, dass sie sich einen neuen Eheman genommen hat. Das Paar 
verhalt sich weiter sehr sexuell: Gurgeln, Nistzittern, r6666-Ausserung, 


AAR AA 


Hopsen, 1r6666-Liebkosung, Hialseiibereinanderlegen, Kopfstreicheln, (cf. 


1) Jeder ungepaarte Kormoran, der im Anfang des Frithjahrs in die 
Brutkolonie kommt, halt sich vorzugsweise in einem bestimmten Kolonieteil 
auf, den ich sein Wohnviertel nenne und das man nicht mit dem Brutrevier 
(territory) verwechseln darf. Wenn innerhalb seines Wohnviertels ein Nest- 
eroberungskampf im Gange ist, so kampft der ungepaarte Kormoran in 
diesem Nest mit, so dass das Nest alsbald voller Végel sitzt, wobei alle gegen 
alle kampfen. 
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vorige Abhandlung). Das ¢' wechselt die Liebkosung dann und wann da- 
durch ab, dass es das etwas unsanft in den Kopf beisst. Diese Beisserei 
halte ich fir eine Ausserung des Ungewohntseins gegeniiber dem fremden 
¢, das sich jedoch nicht verjagen lasst. Im Laufe des Tages verschwindet 
diese Neigung des ©. ; 

Inzwischen bleibt auf Nestort 2 der Kormoran, der wie <' 2 aussieht, 
allein und gurgelt. Da Gurgeln gewoéhnlich bei Anwesenheit eines Partners 
geaussert wird, halt er das untreue Q offenbar noch immer fiir ,,sein 2’. 
Denn bei der Paarbildung macht das Gurgeln meistens dem Fliigelklappen 
Platz, sobald der ,,balzende’’ Kormoran merkt, dass seine Geliebte einen 
anderen auserkoren hat! (vgl. vorige Abhandlung). Wahrend des ganzen 
Kampfes sah ich die Végel, die nicht in dem Nest, sondern dicht dabei 
sassen, wutend kockern. abgewechselt mit Fliigelklappen, Gurgeln und Nist- 
zittern. Paare, die in der Nahe sassen, liebkosten einander ausgiebig. 


Aus diesen Beobachtungen geht klar hervor, wie unzertrenn- 
lich und dennoch unterscheidbar Kampftriebdisposition und 
Geschlechtstriebdisposition sind. Normalerweise dussert sich die 
Geschlechtstriebdisposition sensu lato u.a. durch eine zuneh- 
mende Neigung zum Kampfen, aber umgekehrt wird der 
Kampfdrang dem Viceversa-Prinzip nach durch intensive 
sexuelle Ausserungen abreagiert. So folgte dem Sieg ein bezw. 
ein-, drei-, und einmaliges Kopulieren und andere sexuelle 
Ausserungen. Man bedenke, dass es beim gewoéhnlichen sexuellen 
Verhalten sehr selten geschieht, dass zwei Kopulationen in 
kurzer Zeit aufeinander folgen und dass der Kormoran in der 
Periode der meisten Kopulationen mutmasslich nur finf- bis 
zehnmal taglich kopuliert. 


In der vorigen Abhandlung in diesem Heft beschrieb ich die 
krokro- und r666-Ausserung beim Sichniederlassen nur etholo- 
gisch, da die psychologische Deutung dieser Ausserungen mir 
noch nicht méglich erschien. Mit Hilfe der neuen Kenntnisse 
des Abreagierens will ich jedoch jetzt versuchen eine psycholo- 
gische Erklarung zu geben. Derch vergleichend psychologische 
Untersuchungen des Triebdispositionensystems bei den Colym- 
biformes, Steganopodes, und Ardeiformes, welche, wie es scheint 
viel Ahnlichkeit der angeborenen Handlungsweisen bei den 
Paarungseinleitungen aufweisen, wird es in der Zukunft viel- 
leicht méglich sein, die Richtigkeit dieser Erklarung zu priifen. 

Wie ich in der vorigen Abhandlung beschrieb, ist die kr6-kr6- 
Ausserung eine reine Form des Imponierens, welche dazu dient, 
Gegner bei Pfahlkampfen und Nachbarn bei der Brutrevier- 
behauptung einzuschiichtern und das @ verliebt zu machen. 


32 
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Die Imponier- oder Selbstdarstellungstriebdisposition ist also 
auch hier untrennbar mit der Kampftriebdisposition verbunden. 
Wenn der Kormoran sich niederlasst, so erregt dies bei ihm also 
offenbar die Imponiertriebdisposition, verbunden mit der Kampf- 
triebdisposition. Wenn aber kein Artgenosse auf dem Pfahl 
sitzt oder wenn dieser Artgenosse verjagt wird, so fehlt dem 
Kormoran nach dem Hinaufspringen ein Objekt, wogegen er 
kampfen kann und die Bewegungsméglichkeit, welche fiir das 
Imponieren nétig ist. Wenn dieser Triebdispositionenkomplex 
dann noch aktiviert ist, so kann er wegen des Fehlens der er- 
forderlichen Situation nicht ausgelebt werden. Wie wir schon 
besprochen haben, kann die iiberfliissige Energie dann u.a. in 
die Geschlechtstriebdisposition einmiinden. Da der Vogel sich 
nach dem Niederlassen und Kampfen in einer ,,Situation 
nach einem Sprung” befindet, ist es ziemlich selbstverstand- 
lich, dass er dazu die sexuelle ,,Reaktion nach dem Be- 
springen des Partners’, also die aus der Kopulation ableit- 
bare r666-Ausserung benutzt, d.h. dass die Umweltsituation 
nach dem Sichniederlassen oder dem Hinaufspringen und nach 
dem Verjagen, dem ein Hinaufspringen folgt, Ubereinstimmung 
aufweist mit der Umweltsituation, woran die sexuelle r666- 
Ausserung durch ihre kognitive Fahigkeit gebunden ist. 1) Stets 
wird Kampf- und Imponierdrang abreagiert iiber die Ge- 
schlechts- oder Nisttriebdisposition. Bei dem besonderen Streben, 
wobei nach dem Verrichten der zielerreichenden Handlung 
Energie iibrigbleibt, bekommen wir selten Fliigelklappen, 
Gurgeln und Nistzittern zu sehen. Dies kénnte somit der Ge- 
bundenheit an eine bestimmte Kognition zugeschrieben werden 
miissen, wodurch die r666-Ausserung erregt wiirde, weil sie 
besser als die anderen Ausserungen in die Situation hineinpasst. 
Dies wiirde dann vielleicht gleichzeitig fiir die Umweltforschung 
interessant sein kénnen. 

Es scheint mir sehr wohl méglich, dass alle Ausléser und 
andere Ausdrucksbewegungen und Intentionsbewegungen aus 
primaren zielstrebigen Handlungen abgeleitet werden kénnen. 
Auf dieselbe Weise kénnte die r666-Ausserung primar eine sym- 
bolische Koitushandlung sein, welche im Laufe der Phylogenie 
sekundar zu einem sexuellen Ausléser oder Signal umgebildet 
ist und dann ausserdem aktuell tertiar als Ubersprunghandlung 


1) Hiermit nehme ich schon etwas aus Abschnitt III D vorweg. 
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zum Abreagieren eines anderen Dranges benutzt werden kann, 
wonach sie vielleicht eine neue Signalfunktion erhalten kann. 
Das ganze System der r666-Ausserungen wiirde demnach aus 
der Koitushandlung entstanden sein. Falls weitere vergleichend 
psychologische Untersuchungen die Richtigkeit dieser Deutungs- 
weise bestatigen, so sind fast alle Ausdrucksbewegungen der 
Scharbe aus der urspriinglich wirklichen bezw. symbolischen 
Handlung abgeleitet. 


Wenden wir uns jetzt dem Abreagieren des aus anderen 
Triebdispositionen aufwallenden Dranges zu. 

Der nicht auf die gewohnliche Weise ausgelebte Geschlechts- 
drang wird beim Kormoran zuallererst durch Nestbauen und 
Kampfen abreagiert. Bei der Paarungsbiologie reagiert der 
stehende Partner auf das Balzen des sitzenden Partners nicht 
nur durch die r666-Ausserung, sondern (hauptsachlich das <’) 
auch mehrfach durch Heranschleppen von Nestmaterial. Der 
sitzende Partner unterbricht sein ,,display’ manchmal mit 
Nistzittern. Wenn man bei einem Kampf sieht, wie die Eheleute 
einander durch Liebkosungen anfeuern, so wird man nicht 
daran zweifeln kénnen, dass der geschlechtliche Drang zum 
Kampfen fiihrt. Die Rundfliige bei der Paarbildung, wobei die 
krokr6- und die r666-Ausserungen beim ~ ihre phonetische 
Maximumintensitat erreichen, zeigen an, wie das o durch 
sexuellen Drang zum Imponieren (selfdisplay McDoucatt) 
stimuliert wird. Man muss es wirklich selbst gesehen haben, um 
einzusehen, wie wichtig das Uberspringen von Energie im 
Leben des Kormorans ist. Nach den Beschreibungen in der 
Literatur zu urteilen, scheint das auch bei anderen Vogelarten 
der Fall zu sein. In dergleichen Fallen denke man nicht, dass 
z.B. die Paarungseinladung eines Vogels bei dem Partner das 
Kampfen ,,auslést”, nichts ist weniger wahr! Denn eine Kon- 
figuration aktiviert stets diejenige Triebdisposition, welche dar- 
auf durch eine kognitive Fahigkeit eingestellt ist (Angeborenes 
auslésendes Schema, Lorenz). Also wird ausschliesslich die 
Paarungstriebdisposition aktiviert, wenn zur Paarung einge- 
laden wird. Kampft das Tier trotzdem, so miissen wir daraus 
schliessen, dass die Kampftriebdisposition tiber die allochthone 
Energie aus der Paarungstriebdisposition verfiigt. Sonst wtirde 
man annehmen miissen, dass jede Triebdisposition empfanglich 
sein wiirde fiir eine ganze Reihe sehr verschiedenartiger Sche- 
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mata, fiir die andere Triebdispositionen in gleichem Masse 
empfanglich sind! Dann wiirde also z.B. eins der angeborenen 
Perzeptionsschemata fiir das Baden sein: das Sehen einer sonst 
schreckenerregenden Gestalt. Wenn die Scharbe bestimmte Ge- 
fahren unterscheiden lernt, wiirde nach dieser ethologischen 
Denkart damit gleichzeitig die Empfanglichkeit der Badetrieb- 
handlung fiir dieselbe Umweltsituation wechseln, weil sie sich 
dann ja auch badet beim Sehen von Strukturen, wobei sie sich 
friiher nicht badete, aber die sie seitdem als ,,Gefahr”’ zu unter- 
scheiden gelernt hat. 

Wahrend die Energie der Geschlechtstriebdisposition haufig 
auf die Nestbau-, Kampf- und Imponiertriebdispositionen iiber- 
springt, scheint sie beim Kormoran selten in die Bruttrieb- 
disposition einzumiinden. Bei anderen Vogelarten scheint das 
gleichfalls vorzukommen; jedoch hat man dieser Tatsache nie 
grosse Aufmerksamkeit geschenkt. 


Der Nistdrang wird meistens durch sexuelle Ausserungen ab- 
reagiert; ich vermute aber, dass auch ein Zusammenhang mit 
der Kampftriebdisposition besteht. So sah ich zweimal, wie ein 
auf einem leeren Nest instinktiv ,,symbolisch” (PoRTIELJE) 
briitender Kormoran < augenscheinlich Nestmaterial zu suchen 
winschte. Er begann zu gurgeln, wodurch sein @ auf das Nest 
kam, was fiir ihn offenbar die Bedeutung einer Ablésung hatte, 
da er das Nest verliess und Zweige holte. Dies glaube ich folgen- 
dermassen erklaren zu kénnen: Durch das symbolische Briiten 
konnte er keine Zweige suchen und der Drang sprang darum 
iiber auf die Geschlechtstriebdisposition. Zwar hatte er auch mit 
den Zweigen seines eigenen Nestes nistzittern kénnen, aber seine 
Aufmerksamkeit war offenbar speziell auf das Suchen von Nest- 
material gerichtet, weil er stimuliert wurde durch andere o’<’, 
die auf dem Boden Zweige suchten. 

Es kam mir manchmal vor, dass der Nestbaudrang durch 
Briiten abreagiert wurde, ich konnte das jedoch nicht einwand- 
frei feststellen. Da ich viel weniger haufig den Eindruck bekom- 
men hatte, dass z.B. ein geschlechtlicher Drang zum Briiten 
fiihrte, ist es méglich, dass zwischen Nestbau- und Bruttrieb- 
disposition eine besondere Beziehung besteht, z.B. ein Inte- 
grieren (vgl. PorTIELJE 1936). 

Auch umgekehrt bekam ich 6fters den Eindruck dass die 
Bruttriebdisposition die Nestbautriebdisposition stimulierte, aber 
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dann fungiert die Nestbautriebdisposition hinsichtlich der Brut- 
triebdisposition als Fahigkeit (ability),1) da ja zum Eierlegen 
ein Nest nétig ist. Vielleicht kann das eigentiimliche Erobern 
von Nestern bei der Scharbe erklart werden, wenn man unter- 
sucht, ob durch das Tragen von Eiern ein Bediirfnis nach einem 
Nest entsteht. *) Ohne Zweifel muss jedoch der grésste Teil des 
Ubersprungnistens der Geschlechtstriebdisposition ‘in weiterem 
Sinn zugeschrieben werden. 

Wenn einer der Partner auf dem Nest bei dem briitenden 
Vogel ankommt, kann letzterer es nie unterlassen, zu nistzittern 
oder zu gurgeln. Auch dies stellt ein Abreagieren dar des 
Dranges, durch die Ankunft des Partners bei dem briitenden 
Vogel erregt. Wenn wir Nistbewegungen sehen nach dem 
Schliipfen der Jungen, so besagt das somit noch nicht, dass das 
Nistbediirfnis zu dieser Zeit noch aktiv ist. Jedoch machte ich 
auch Beobachtungen, wobei die Nistbewegungen nicht als Ab- 
reagieren der Energie aus zweiter Hand erklart werden konnten, 
und das Nistbediirfnis scheint demnach auch wahrend des Her- 
anwachsens der Jungen und sogar mitten im Winter ein wenig 
aktiv zu bleiben. 

Bei der Silberméwe hat TINBERGEN (1936) beim Ablésen beim 
Briiten Nistbewegungen, Bruttrieb- und Betreuungsausdruck 
sowie Katzenruf (eine Modifikation des au-Rufs) wahrgenom- 
men. Es ist nicht klar, ob damit Geschlechtsdrang (Riickkehr des 
Geschlechtskumpans) oder Brutdrang (Ablésung) abreagiert wird. 

MAKKINK (1936) sah, wie der Sabelschnabler bei der Ablésung 
, bowing”’-Handlungen ausfiihrte (Paarungseinladung), Halme 
aufraffte und einmal eine Eintauchbewegung (formalisierte 
Paarungseinleitung?) machte; bei anderen Vogeln wurden 4hn- 
liche Verhaltungsweisen beobachtet. Es ware interessant, alle 
Vogel hinsichtlich dieses Verhaltens miteinander zu vergleichen. 

Auf Seite 479 sagte ich bereits, dass der Sabelschnabler und 


1) Es kommt vielfach vor, dass eine Triebdisposition als Fahigkeit im 
Dienste eines ganz anderen Bediirfnisses steht. Man denke an Kampfen 
bei verschiedenen Strebungen, an Imponieren bei sexuellem Verhalten, an 
Hamstern beim Fressen, an Erbrechen (Brechtriebdisposition) beim Futtern, 
an Demut bei sexuellem Verhalten des 2 und beim Betteln des Jungen. 

2) Nachschrift. Tatsachlich beobachtete ich einige Male im April 1939, 
dass das @ wenn es Eier erwartet und briitig ist, starkes Bedirfnis nach 
einem Nest zeigt und dafiir nétigenfalls ihr © im Stich lasst. Das cj’ dagegen 
ist wahrend der ganzen Fortpflanzungszeit, solange er in der Kolonie lebt, 
ausgenommen den ersten 2 Tagen, nestbediirftig. 
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andere Limicolae, wenn sie vom Nest verjagt werden, nicht nur 
,Lahmungserscheinungen” (injury-feigning) zeigen, sondern 
auch Scheinbriiten. Die antagonistischen Impulse sind nun also 
Fluchtdrang und Brutdrang, ersterer wird wirklich ausgelebt 
und letzterer wird durch ein objektloses Fortsetzen des Strebens 
abreagiert (Fall 4, S. 456). Ausserdem ist es merkwiirdig, dass 
bei diesem Verhalten ebenso ,,bowing” vorkommen kann, also 
offenbar auch Brutdrang durch sexuelles Verhalten abreagiert 
wird. Ob dabei auch Nistbewegungen vorkommen, konnte 
MAKKINK auf meine Nachfrage hin nicht bestimmt sagen. TIN- 
BERGEN (1939) halt das ,,bowing”’ in diesem Fall fiir eine Nah- 
rungsuchbewegung; auch kann es sein, dass beide vorkommen. 

Wahrend die Bruttriebdisposition beim Kormoran vermutlich 
mit der sexuellen wie mit der Triebdisposition zur Versorgung 
der Jungen zusammenhangt, ist die Bruttriebdisposition bei der 
Silberméwe sicherlich sehr eng mit der Betreuungstriebdispo- 
sition verbunden (vgl. PorTIELJE 1928, 1938). 

Besonders wenn die Jungen fliigge sind, kann man oft beob- 
achten, wie der sich zum Fiittern niederlassende alte Kormoran 
Imponier- und Wutlaute ausstdésst oder gurgelt, bis die Jungen 
herankommen und gefiittert werden. Merkwiirdigerweise wird 
dabei nicht mit den Fliigeln geklappt oder nistend gezittert, 
_ vielleicht weil die larmenden Ubersprunghandlungen eine Funk- 
tion als ,, Jungenlockton”’ bekommen haben und die schweigenden 
Ausserungen in dieser Situation rudimentar geworden sind. Be- 
sonders das @ schreit ,,wiitend”’ darauf los und lockt die Jungen 
aus grosser Entfernung herbei. Durch ,,Formalisierung”’ (siehe 
Abschnitt III E) hat die Ubersprunghandlung hier eine Mittei- 
lungsfunktion bekommen und ist das Schweigen des 2 sogar 
iiberkompensiert. Auch scheint dieser Ubersprungwutton beim 
@ ein wenig verschieden von dem echten Wutton zu sein. 

Anschliessend an diese Besprechung der durch gehemmte 
Strebungen verursachten Wechselwirkung im Fortpflanzungs- 
triebdispositionensystem von 3 gut untersuchten Vogelarten *) 
will ich noch auf die Schreckausserungen des Sabelschnablers 
hinweisen (nach Beobachtungen von MAKKINK): 

Der Sabelschnabler hat einen gewéhnlichen Schreckruf in 
Situationen, die im allgemeinen Schrecken erregen, daneben 


') Ich habe mich nur auf drei Arten beschrankt, weil andere Végel m.A. 
zu wenig untersucht oder zu ungenau beschrieben sind. 
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zeigt er einen Méwenschreckruf, welcher ungefahr vom Eier- 
legen an beim Sehen von Méwen gedaussert wird und eine 
alarmierende Funktion hat (Eirauber!) Der Méwenschreckruf 
ist also eine Ausserung, wobei die Bruttriebdisposition oder die 
Betreuungstriebdisposition integriert mit der Fluchttriebdis- 
position und zu einem vollstandig neuen instinktiven Verhalten 
Anlass gibt, es sei denn, dass man dem .,gull-cry” den Schreck- 
charakter absprechen will (Schrecken ist die affektive Begleitung 
des Fliichtens). Diese ,,Fluchtbruttriebdisposition”’ wird gleich- 
zeitig bediirfnismassig aktiv mit der Bruttriebdisposition und 
ist gebunden an das Sehen einer Méwe. 

Nun beobachtete MAKKINK, dass in Umstanden, in denen 
meistens der gewohnliche Schreckruf geaussert wird, dieser zu- 
weilen mit dem Mowenschreckruf abwechselt und umgekehrt. 
Beide Falle treten ein, wenn der Schreckaffekt sehr 
heftig ist und Maxxinx erklart dies als eine Art Uberspringen 
(,,sparking over’), also als ,,psychischen Kurzschluss” infolge 
der hohen Spannung. Damit hat er die in meiner Abhandlung 
entwickelten Auffassungen schon sehr gut angedeutet, nur lasst 
er nicht den Drang, sondern den Affekt iiberspringen. Auch 
das Vice-versa-Prinzip hat er hierbei beschrieben. 

Schliesslich weise ich noch darauf hin, dass beim Uber- 
springen die zum Abreagieren gebrauchte Ausserung weniger 
an die Kognition gebunden ist, da der Moéwenschreckruf in 
diesem Falle ja ohne Méwen hervorgebracht wird. Weiter ist es 
sehr wichtig, dass der Méwenschreckruf durch die von dem ge- 
wohnlichen Schreckruf iiberspringende Energie verursacht 
werden kann, lange bevor Eier da sind, z.B. am 21. Marz, fiinf 
Wochen, bevor die ersten Eier gefunden wurden. Dies méchte 
ich so ausdriicken: Das mit dem Mowenschreckruf kor- 
respondierende Bedirfnis ist noch nicht aktiv, aber 
die Triebdisposition ist potentiell vorhanden und 
kann somit doch mit allochthoner Energie aktiviert 
werden. Diese Frage wird jetzt im Nachstehenden erortert. 


C. Einfluss des eigentlich zur allochthon 
aktivierten Triebdisposition gehérenden Bediirf- 
nisses auf die Abreagicrungsweise 


Es sei zuerst daran erinnert, dass ich unterscheide zwischen 
der Starke eines Bediirfnisses und der Starke des aus der akti- 
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vierten Triebdisposition. aufwallenden autochthonen Dranges. 
Das sexuelle Bediirfnis z.B. ist im Frihjahr stark und im Winter 
schwach, es kann aber in einem bestimmten Augenblick im 
Winter intensiver aktiviert sein als in einem bestimmten Augen- 
blick im Frihling, wobei ich also ausschliesslich den autoch- 
thonen Drang beabsichtige. Zu meiner Uberraschung zeigte es 
sich, dass beim Kormoran die Abreagierungsweise durch Uber- 
sprung des Dranges eines gehemmten Strebens von einem Alter 
von einigen Monaten an!) wahrend des ganzen Lebens gleich 
bleibt. Wenn Scharben, die 2-3 Monaten alt sind, mit einander 
kampfen, so wechseln sie dies ab mit Fliigelklappen, Gurgeln 
und Nistzittern, ebenso wie Kormorane in einem Alter von 10 
Jahren. Auch die Jahreszeiten haben auf die Abreagierungsweise 
gar keinen Einfluss, was schon von HuxLrey bemerkt wurde beim 
Beschreiben des ,,habit-preening”’ und ,,habit-shaking”’ (S. 460). 


Nur kampfen im Frithling Kormorane naturgemass viel haufiger, das 
tut aber nichts zur Sache, da wir nur die Weise, in der der Kampfdrang 
abreagiert wird, betrachten. Uberall, wo Scharben wenig Pfahle zur Ver- 
fugung haben, sehen wir vielfach Pfahlstreitigkeiten und also auch die drei 
genannten Ausserungen. Weil im Winter sexuelle Ausserungen, die direkt 
aus der Geschlechtstriebdisposition entstehen, wenig vorkommen, sind die 
meisten sexuellen Ausserungen im Winter in einem pfahlarmen Gebiet mit 
Energie aus zweiter Hand aus der Kampftriebdisposition aktiviert. Kausal 
betrachtet sind das also keine sexuelle, sondern Kampfausserungen! Im 
Friihling ist es umgekehrt: dann sind die meisten sexuellen Ausserungen dem 
starken geschlechtlichen Bediirfnis zuzuschreiben und die Kampftriebdis- 
position kommt erst an zweiter Stelle als Energiequelle fiir sexuelle Ausse- 
rungen in Betracht. 


Da die Abreagierungsweise also offenbar stets gleich ist, 
miissen wir annehmen, dass das Uberspringen von aus 
einer Triebdisposition aufwallender Energie in eine 
andere Triebdisposition nicht beeinflusst wird durch 
die Starke des Bediirfnisses, welches die zuletzt ge- 
nannte Triebdisposition autochthon zu aktivieren 
pflegt. *) Sogar bei ausserst geringem sexuellem Bediirfnis wird 


1) Die ontogenetische Entwicklung der Abreagierungsweise ist ein schwie- 
nese und noch ungeléstes Problem. 

) Nachschrift. Im Frithjahr 1939 sah ich, dass das Ubersprungfliigel- 
klappen beim © in der sexuellen Periode leichter geschicht und beim 2 
stark gehemmt wird. Hier hat also die Starke des sexuellen Bediirfnisses wohl 
einen Einfluss auf die Auslésbarheit des durch Kampfdrang aktivierten Uber- 
sprungfliigelklappens. Der Einfluss des Bediirfnisses auf das Ubersprung- 
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der Kampfdrang noch immer in eine allochthon aktivierte 
sexuelle Ausserung abreagiert. Die Starke des Bediirfnis- 
ses ist deshalb gleich Null, die dazu gehérende 
Triebdisposition ist jedoch potentiell vorhanden. 
Sehr dicht scheint sich der Méwenschreckruf des Sabelschnablers 
(S. 487) diesem Grenzfall zu nahern, ebenso das Fliigelklappen 
des Kormorans in einem Alter von einigen Monaten. 

Diese Tatsache spricht zugunsten der Auffassung, dass das 
Triebdispositionensystem sozusagen ein System von psychischen 
»Organen” (d.h. Verhaltungsméglichkeiten) darstellt, welche 
psychische Energie liefern kénnen. Der strukturelle Bau dieses 
Systems ist in einem Alter von einigen Monaten beendet und 
unterliegt dann weiter keinen ,,psychostrukturellen” Verande- 
rungen mehr, die Wirkungsintensitat der ,,Organe’’ verandert 
sich aber im Laufe des Lebens und der Jahreszeiten. 

Der einzige mir aus der Literatur bekannte Fall, wobei die 
Abreagierungsweise sich im Laufe der Jahre verandert, kommt 
bei der Silberm6we vor. (Siehe S. 470). Weitere Untersuchungen 
bei der Silberm6we erscheinen mir wiinschenswert. 


D. Die Gebundenheit an die Kognition der 
Abreagierungsweise des Dranges 


Man konnte sich vorstellen, dass wahrend der Paarungszeit 
das Kampfen (um ein Territorium) assoziiert wird mit sexuellem 
Verhalten und Nisten und dadurch nachher beim Kampfen 
auch ein Sexual- und Nistdrang aufwallte. Fiir den Kormoran 
trifft das nicht zu, da ja ein Junges von 4 Monaten bei Streitig- 
keiten ebensogut mit den Fliigeln klappt, gurgelt und nistzittert, 
wie ein alter Vogel, obwohl er sich in diesem Alter noch selten 
und sehr wenig intensiv sexue!! verhalten hat. *) 

Assoziatives Lernen spielt also offenbar keine Rolle bei dem 


fligelklappen ist jedoch weit geringer als auf die Auslésbarheit des autoch- 
thonen Fliigelklappens. Letzteres wird beim @ in der Paarbildungszeit vollig 
gehemmt. Auch bei den anderen Ubersprunghandlungen aus dem Fort- 
pflanzungsfunktionskreis glaube ich jetzt sagen zu k6énnen, dass die hormo- 
nalen Bediirfnisse einen sehr kleinen quantitativen Einfluss auf die Neigung 
zum Uberspringen ausiiben. 

1) Hier verstehe ich unter sexuell: aktiviert mit autochthoner sexueller 
Energie. 
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Abreagieren des einen Ausweg suchenden Dranges und wir 
miissen demnach die Erscheinung der Struktur des 
Triebdispositionensystems zuschreiben.1) Damit ist 
also ein Mittel angegeben, womit man diese Struktur psycholo- 
gisch untersuchen und analysieren kann. Nun kann man die 
Frage stellen, inwieweit die mit allochthonem Drang aktivierte 
Triebauslebung, abgesehen von der Gebundenheit an die 
Struktur des Triebdispositionensystems, auch noch gebunden 
ist an eine bestimmte Kognition und Situation, d.h. ob ein be- 
stimmtes Wahrnehmungsbild nétig ist zum Erregen und Aus- 
leben der Handlung. 

Im Vorstehenden wurden schon Beispiele erwahnt, dass die 
mit allochthoner Energie aktivierte triebmassige Ausserung 
viel weniger an die Kognition gebunden ist, als bei 
Aktivierung derselben Ausserung mit autochthoner 
Energie. So sieht man den kampfenden Kormoran, auch wenn 
er gepaart ist und sein Partner in der Nahe ist, fliigelklappen, 
gurgeln und nistzittern. gegen fremde Scharben (do, 22 und 
Jungtiere) und sogar gegen Stérche und Pelikane. Besser gesagt, 
er richtet diese Ausserungen iiberhaupt nicht gegen diese Végel, 
sondern der Drang sucht einen Ausweg durch irgend eine Be- 
wegung und findet diesen offenbar in einer Bewegungsweise 
einer strukturell naheliegenden ‘Triebdisposition, wobei der 
Gegner ohne Bedeutung ist. Die Triebdisposition der Uber- 
sprunghandlung wird namlich tiberhaupt nicht durch das ada- 
quate Wahrnehmungsbild aktiviert, sondern bezieht ihren 
Drang irgendwoanders her. Auch sehen wir bei dem kampfenden 
Kormoran durcheinander Fliigelklappen, Gurgeln und Nist- 
zittern, wahrend die wirklich verliebte Scharbe, je nachdem die 
Umweltsituation es mit sich bringt, gewéhnlich nur eine der 
drei méglichen Handlungen zugleich ausfiihrt. 

Offenbar verliebt sich der kampfende Kormoran nicht mit 
einem Male in seinen Gegner, denn dann wiirde sicher ein 
Unterschied vorhanden sein, wenn dies ein o’, 2, juv., Storch 
oder Pelikan ist (Sehr selten kommt es wohl vor, dass die Wut 
der Liebe Platz macht und ein ,,Flirt”’ folgt. Man achte in der- 
gleichen Fallen auf die etwas verschiedenen Ausdrucksbewe- 


1) Uber motorisches Lernen kann ich schwer etwas feststellen, da dieses 
bei Végeln sehr schwierig ist. Fiir das motorische Lernen beim Menschen 
vel. S. 467. 
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gungen, die Bewegungsform, die Weise des Strebens und die 
Zielstrebigkeit (Cf. Kormoranfilm). Beim Kampfen sieht man 
beide kampfende Vogel fliigelklappen und gurgeln, bei Ver- 
hebtheit gurgelt der eine und reagiert der andere darauf mit der 
r666-Ausserung. Ubersprungfliigelklappen, Gurgeln und Nist- 
zittern wird also nicht durch die Kognition erregt, sondern 
ausschliesslich durch den Drang, der einen Ausweg sucht. Es ist 
somit nicht wunderlich, dass die auf diese Weise ent- 
standene Ausserung in hohem Grade von der Kog- 
nition unabhangig ist. Ebenso aussert der Sabelschnabler 
den Ubersprungméwenschreckruf bei Abwesenheit von Méwen 
(S. 487). 

Man kann nicht sagen, dass der Drang auf eine andere ange- 
borene Kognition tberspringt, denn man bekommt ja eine 
Gruppe von Ausserungen zu sehen. Ein Kampfdrang z.B. springt 
iiber auf die sexuellen und Nistausserungen, wovon jede Ausse- 
rung ihre eigene angeborene und manchmal auch erworbene 
Kepnition hat. Man miisste daher sagen, dass der Drang auf eine 
Gruppe von angeborenen Kognitionen iiberspringt. Das schliesst 
ein, dass diese Gruppe etwas Gemeinschaftliches hat. Ich be- 
stimmte aber eine Triebdisposition als eine gemeinschaftliche 
psychophysische Basis einer Anzahl angeborener (und beim 
Menschen auch angelernter) Verhaltungsweisen, ohne iiber die 
wirkliche Natur dieser Basis etwas aussagen zu konnen. 

Ganz unabhangig von der Kognition ist sie jedoch nicht, weil 
wir einen Unterschied machen k6nnen zwischen dem Objekt, 
das den Drang: erregt, und dem Objekt, an dem der Drang aus- 
gelebt wird. Fiir das Nistzittern ist z.B. das Vorhandensein von 
dem Nestmaterial ahnelnden Gegenstanden erforderlich. 
Dies kénnen zur Not auch die Schwanzfedern und Fligeldeck- 
federn des Vogels selbst sein»oder auch der Zweig, worauf er 
sitzt, wenn dieser nicht dicker als etwa 2 cm ist. Doch ent- 
sprechen die letztgenannten Gegenstande offenbar dem ge- 
suchten Wahrnehmungsbild weniger gut, denn Nistzittern wird 
damit nur wenig ausgeiibt. Beim Fehlen von losen Zweigen 
sehen wir daher meist ausschliesslich Fliigelklappen und Gurgeln. 

Wie es scheint, ist das Fiittern der Jungen bei den Scharben 
untrennbar an die Kognition fixiert. Nie wird ein erwachsener 
Kormoran die Fiitterbewegungen machen, wenn kein Junges 
da ist, das auf die natiirliche Weise einige Zeit bettelt. Auch 
wenn der alte Kormoran das augenscheinliche Bediirfnis hat, 
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sein Junges zu fiittern, kann er es nicht tun, solange das Junge 
nicht eifrig bettelt. 

Ganz anders bei den Silberméwen, wo wir sogar Erbrechen 
von Nahrung beobachten kénnen, wenn kein Junges anwesend 
ist. Die Silberméwe hat sozusagen kein Junges nétig, um bei 
Symbolisierung oder bei Ubersprung Junge zu fiittern, wahrend 
die Scharbe dazu ein bettelndes Jung braucht. Es ist daher nicht 
wunderlich, dass die Silberméwe beim Kampfen_,,zuckend 
gurrt” (Betreuungsausdruck), was beim Kormoran nie beobach- 
tet wurde. Ware das Fiittern bei den Scharben nicht an die 
Kognition gebunden, so kénnte man es bei Streitigkeiten zu 
sehen bekommen und es kénnte, gleich wie bei der Silberméwe, 
die Funktion eines Ausweges fiir den Kampfdrang erfiillen. 

Bei der Besprechung des Sabelschnablers erwahnte ich be- 
reits, dass wahrscheinlich auch die 9 2 kampfend treten, aber 
weniger als die oo’. Dabei hat also die geringere Gebundenheit 
an das Objekt, an dem der Draug ausgelebt wird, zu Folge, dass 
beim Abreagieren von allochthoner Energie oder Drang eine 
latente bisexuelle Anlage zutage tritt! Beim normalen sexuellen 
Verhalten lasst das @ sich namlich nur mit oo’ ein, weil die 
Geschlechter als solche einander erkennen kénnen, und wenn 
man einmal mit einem Paar zu tun hat, tritt das o’ sein @ und 
ist fir das @ des Sabelschnablers kein Grund vorhanden zu 
einem umgekehrten Verhalten. Auch sah MAKKINK mehrmals, 
dass ein kampfender Sabelschnabler beide Eheleute eines 
Paares, mit dem der kampfte, trat. Fiir weitere Beispiele vergl. 
S. 477. Vgl. auch S. 482, Erklarung der r666-Ausserung und 
Einfluss der Kognition. 

Zusammenfassend weisen diese Beispiele darauf hin, dass 
die mit allochthoner Energie aktivierte Triebdis- 
position viel weniger abhangig von den Kognitionen 
ist, als wenn sie mit eigener autochthoner Energie aktiviert 
ist. Wie es scheint, fehlt gerade jener Teil der Kognition, der in 
normalen Umstanden dafiir sorgt, dass das Verhalten biologisch 
sinnvoll ist, wie z.B. die Erkennung des adaquaten sexuellen 
Partners. 

Dies ahnelt also dem, was PortierjE (1938) Symbolisierung 
der Funktion nennt, darf damit aber nicht verwechselt werden, 
weil es ja titberhaupt keine Symbolhandlung ist. Unter Symbol- 
handlung versteht PortieLjE eine durch autochthonen 
Drang getriebene Handlung, welche nicht an dem 
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wirklichen Objekt ausgelebt wird, weil die angeborene kognitive 
Fahigkeit noch nicht oder nicht mehr geniigend gereift ist, oder 
weil durch das zunehmende Bediirfnis Schwellenwerterniedri- 
gung (Lorenz) stattfindet. Die ,,primare Symbolhandlung” 
kann im Laufe der Phylogenie verzerrt werden zu einer ,,for- 
malisierten Symbolhandlung’’ mit besonderer Funktion (ge- 
wohnlich Mitteilungsfunktion, TINBERGEN 1939). 

Bei der in diesem Abschnitt beschriebenen Gruppe von 
Handlungen wird die Kognition (oder wenigstens ein 
biologisch sinnvoller Teil der Kognition) einfach iber- 
schlagen. Das findet seinen Grund darin, dass die Hand- 
lung tiberhaupt nicht durch die adaquate Kognition 
erregt ist, sondern dass der Drang aus irgendeiner 
dunklen Ecke des Triebdispositionensystems tber- 
gesprungen ist. 

Nun kann man die Frage stellen, welcher Zusammenhang 
zwischen dem Triebdispositionensystem und der reflexmassigen 
Reaktion existiert. Mit PorTIELJE (1938) bin ich der Auffassung, 
dass letztere eine motorische Fahigkeit ist, welche psychogen ist, 
aber phylogenetisch fast unbedingt fixiert ist an eine angeborene 
sensorische (oder kognitive) Fahigkeit, die von dem Trieb- 
massigen fast nicht mehr beeinflusst wird. Es gibt also fliessende 
Ubergange vom rein triebmassigen Verhalten bis zum ,,echten” 
Reflex.1) Wahrend bei dem triebmassigen Verhalten das 
Agieren, also das Aus-sich-selbst-bewegen iiberwiegt, steht bei 
der Reaktion mehr das Reagieren im Vordergrund. Die reine 
Reaktion (Grenzfall) zeigt also nicht mehr dasjenige, was die 
Ethologen ,,Schwellenwerterniedrigung” nennen. Sieht man 
diese Erscheinung doch, so ist das betreffende Verhalten sowohl 
Aktion wie auch Reaktion, auch wenn man es mit dem Namen 
Reaktion zu bezeichnen pflegt. 

Ein einleuchtendes Beispiel ist die Ausserungengruppe der 
Komforttriebdisposition und das Fliigeltrocknen. Von Zeit zu 
Zeit sehen wir, dass sich bei der Scharbe das Bediirfnis zeigt, 
Toilette zu machen, indem sie badet, die Federn ordnet und 
sich schiittelt. Dies sind 3 Fahigkeiten der Komforttriebdispo- 
sition. Dieses Aktionssystem kann Schwellenwerterniedrigung, 
also endogene Reizerzeugung zeigen. 


1) Argumente fiir diese Auffassung gab ich bei der Besprechung des 
Fliigeltrocknens auf S. 409 der vorhergehenden Arbeit. 
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Ganz anders dagegen liegt es beim Fliigeltrocknen. Das ist 
eine ziemlich reine Reaktion auf die Empfindung ,,nass’’, wobei 
es iibrigens ganz und gar gleichgiiltig ist, ob diese Empfindung 
an den Fliigeln oder an einem andern Teil des K6rpers auftritt, 
wie aus Experimenten hervorging. Wie in der vorigen Arbeit 
dargelegt, ist das Fligeltrocknen urspriinglich eine Differen- 
zierung der Komforttriebdisposition, welche in der Phylogenie 
einen Reflexcharakter bekommen hat, also kein triebmassiges 
Verhalten mehr ist (S. 409). Weil diese reflexartige Reaktion 
unbedingt an eine bestimmte Kognition fixiert worden ist und 
das Triebmassige oder Psychische sich mehr oder weniger daraus 
zuriickgezogen hat, kann sie offenbar nie fiir das Ab- 
reagieren in Betracht kommen. Haufig sehen wir, dass 
ein Kormoran vor Schrecken Komfortausserungen zeigt, aber 
niemals dass er vor Schrecken die Fliigel zu trocknen beginnt, 
und zwar auch dann nicht, wenn er zufallig nass ist. 
Die Kognition ist nur eine Bedingung oder Veranlassung fiir 
das Abreagieren des tiberspringenden Dranges, die Ursache 
liegt in der Struktur der Zusammenhange im Trieb- 
dispositionensystem. Ist diese Ursache nicht vor- 
handen, so wird die Erscheinung nicht auftreten, 
auch wenn die Bedingung erfillt wird. Weil das Trieb- 
massige sich daraus zuriickgezogen hat und deshalb der struktu- 
relle Zusammenhang mit dem Triebdispesitionensystem unter- 
brochen ist, kommt es nie vor, dass ein Kormoran sich durch 
Fliigeltrocknen von seinem aufwallenden Fluchtdrang befreit. 
Dies ist also ein wichtiger Unterschied zu dem Fall, dass eine 
Handlung zwar an eine Kognition gebunden ist, aber den 
Kontakt mit dem Triebdispositionensystem behalten hat. Dafiir 
war das Nistzittern ein Beispiel. Denn ohne Nestmaterial sahen 
wir fast nie Nistzittern und das Vorhandensein von Nestmaterial 
war also eine notwendige Bedingung dazu. Aber wenn diese 
Bedingung erfiillt ist, so zeigt der wiitende Kormoran wirk- 
lich Nistzittern und seine Wut nimmt dadurch tatsachlich ab. 
Wenn bei der erschreckten Scharbe dagegen die Bedingung 
Benetzung erfiillt ist, so ist die Neigung zum Fligelitrocknen 
nicht starker als im allgemeinen beim nassen Kormoran. Wenn 
umgekehrt der erschreckte Kormoran zufallig in demselben 
Augenblick die Fliigel trocknet, so ist von einer Abnahme des 
Schreckaffektes ebensowenig etwas zu bemerken. Weil das 
Triebmassige sich aus der Fligeltrocknenreaktion 
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mehr oder weniger zuriickgezogen hat, besteht fast 
keine Wechselwirkung zwischen Prozessen, die sich 
im Triebdispositionensystem abspielen und der 
Fligeltrocknenreaktion. Leider ist bei den Scharben das 
Fliigeltrocknen die einzige reflexartige Reaktion, die sich zur 
Lésung dieser Frage eignet. Bei mehr spezialisierten Vogelarten 
wird es vermutlich méglich sein, weitere Beobachtungen zur 
Priifung meiner Auffassung auszufiihren. 


E. Bewegungsform und Verhaltenskoordination der 
Ubersprunghandlung 


Bei genauer Betrachtung beobachtete ich, dass die Bewegungs- 
weise der mit allochthoner Energie getriebenen Handlung sich 
etwas von der direkt getriebenen Handlung unterscheidet. 
Dieser Unterschied ist manchmal so klein, dass er zweifelhaft 
erscheint und nur fiir den geitibten Kormoranbeobachter wahr- 
nehmbar ist. 1) Auch ist es nicht leicht zu sagen, worin der Unter- 
schied eigentlich besteht. ?) Es kommt mir vor, dass die Bewe- 
gungen des bei Streitigkeiten fliigelklappenden und gurgelnden 
Kormorans etwas scharfer und eckiger sind als beim verliebten 
Kormoran, dessen Bewegungsform sanfter und weicher aus- 
sieht. Der Unterschied scheint von derselben Art zu sein, wie der 
zwischen dem etwas steifen, hélzernen Schritt des Soldaten und 
dem elastischen Tritt des Athleten. Auch glaube ich einen kleinen 
Unterschied in dem ,,Gesichtsausdruck” des kampfend fliigel- 
klappenden und gurgelnden und des verliebt fliigelklappenden 
und gurgelnden Kormorans bemerkt zu haben. Es kam mir vor, 
dass ersterer immer wiitend nach seinem Gegner sicht. Vielleicht 
hangt dies damit zusammen, dass die kampfende Scharbe sich 
meistens dem Feinde zukehrt, um ihn hacken zu k6nnen, 


1) Aus diesem Unterschied geht gleichfalls hervor, dass die Bewegungs- 
form nicht stereotyp ist, wie man haufig annimmt. 

2) Wenn man einen Unterschied sieht, der noch nicht genau definiert 
werden kann, so darf man ihn dennoch nicht vernachlassigen. VERWEY’s 
(1930) Bemerkung: ,,Es gibt Forscher, die glauben aus dem blossen Aus- 
sehen des Weibchens bei der Werbung des Mannchens Schliisse auf die 
Stimmungen der Tiere ziehen zu kénnen; ich méchte diese Untersucher 
bitten, doch mal zu publizieren, was sie eigentlich wahrnehmen’’, scheint 
mir daher nicht richtig, weil auch wir Gestalten wahrnehmen, bevor wir 
sie weiter analysieren. 
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wahrend der verliebte Kormoran dies niemals tut, sondern viel- 
mehr mit einem Seitenblick und sehr langsam bewegtem Kopf 
nach seinem Partner ,,schielt”. Deutlicher ist der Unterschied, 
wenn der Affekt weniger intensiv ist; dann sehen wir meistens, 
wie der verliebte Kormoran wohl die driickende Haltung an- 
nimmt, aber die Fligelbewegungen und das Zuriickwerfen des 
Kopfes mit dem gurgelnden Laut unterlasst (ausnahmsweise 
auch umgekehrt). Die driickende Haltung ist die Symbolisierung 
der Paarung; die Fliigel- und Kopfbewegungen sind darauf 
superponierte Signale oder Ausléser, welche den Zweck haben, 
das Tier mit Hilfe der weissen Prunkfedern mehr auffallend zu 
machen (vgl. vorige Arbeit). Bei schwachem sexuellem Drang 
unterbleibt also eher der zweite Teil als der erste; das Wesent- 
liche (die Symbolhandlung, sich bereit machen fiir die Paarung) 
bleibt, das Nebensachliche (der Ausléser) fallt fort. 

Gerade umgekehrt ist es bei dem kampfenden Kormoran: 
Dieser fiihrt die Fliigel- und Kopfbewegungen aus, unterlasst 
aber die driickende Haltung (ausnahmsweise umgekehrt). Bei 
dem begriissenden Gurgeln, wenn Ehegenosse, Eltern oder Ge- 
schwister auf dem Neste ankommen, wird gleichfalls nur der 
Kopf zuriickgeworfen. 

Ein wichtiger Unterschied zwischen autochthon und alloch- 
thon getriebener Handlung ist hierbei also, dass im zweiten 
Falledas Wesentliche der Handlung haufig fehlt und 
das Tier sich auf das Nebensachliche beschrankt. 
Ks ist nicht richtig, anzunehmen, dass hierbei eine Entwicklung 
zum Ausléser hin stattgefunden hat. Zwar zeigt das Tier beim 
Ubersprungfliigelklappen den optisch auffallendsten Handlungs- 
teil, aber gerade das Ubersprungfliigelklappen scheint keine 
Mitteilungsfunktion zu haben, das autochthone Fligelklappen 
dagegen wohl. Ausserdem wissen wir nicht, was fiir das Tier 
optisch auffallend ist, das hangt ja nicht von den Sinneskapazi- 
taten sondern von der angeborenen und erworbenen Kognition 
sowie von der Starke der Bediirfnisse (Schwellenerniedrigung) ab. 

Dasselbe sehen wir beim Nistzittern: wenn dies eine direkte 
Ausserung der Nestbautriebdisposition ist, so wird der Zweig 
mit diesen Bewegungen in das Nest hineingefiigt und gut fest- 
gemacht, wenn aber der Drang aus der Kampftriebdisposition 
entsteht, so werden bloss ein paar zitternde Bewegungen ge- 
macht. Dies ist sicherlich kein Intensitatsunterschied, denn der 
Zweig wird beim autochthonen Zittern von erwachsenen Kor- 
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moranen immer hineingefiigt, sei der Drang nun stark oder 
schwach. Manchmal fangt das Tier dabei wieder von neuem an, 
wenn der Zweig nicht fest genug sitzt, und der Drang noch nicht 
erschépft ist. Beim Ubersprungzittern geschieht dies dagegen nie- 
mals, sogar die Neigung dazu fehlt vollstandig. Das Tier macht 
_ nur die Zitterbewegung, das Resultat ist ihm dabei gleichgiiltig. 

Bei der r666-Ausserung nach Pfahlstreitigkeiten werden die 
Brustfedern nicht gestraubt, wahrend dies bei weniger intensiven 
r666-Ausserungen bis auf eins das letzte ist, was wegfallt (als 
letztes bleibt dann die hochaufgerichtete Haltung ibrig). 
PoRTIELJE (1927) hielt es fiir wahrscheinlich, dass das Lockern 
der Brustfedern das briitende Umhiillen der Eier symbolisiert. 

So fern ich mich erinnere habe ich noch nie gesehen, dass die 
Kopulation des siegenden Paares direkt nach dem Erobern eines 
Nestes gelang. Wahrend die Kopulation iibrigens normal aus- 
sieht, fehlt auch hier das Wesentliche: die zielerreichende Koitus- 
handlung. Die Ursache ist nicht in einem Intensitatsunterschied 
gelegen, denn beim auf S. 480 angefiihrten Beispiel eines Kolonie- 
viertelkampfes sah ich 3 Ubersprungkopulationen in kurzer Zeit, 
was auf einen sehr intensiven Drang hinweist. 

Wenn der Kormoran nach Schrecken Badebewegungen macht 
wird er nicht wirklich nass, er spritzt eigentlich nur ein wenig 
Wasser herum. 

Bei anderen Vogelarten finden wir Ahnliches. MAKKINK’s Be- 
schreibungen des Sabelschnablers kann man entnehmen, dass 
wenn dieser Végel beim Kampfen Halme aufrafft, dies auch nur 
ein schnelles und intensives (,,zorniges’’?) Packen und Reissen 
von Nestmaterial ist, wobei das wesentlich Sinnvolle der Nest- 
bauhandlung, das Niederlegen an einer Neststelle, unterbleibt. 

Vor der Kopulation pickt der Sabelschnabler ins Wasser und in 
sein Gefieder, was (nach Maxktnx’s miindlicher Mitteilung) sehr 
dem Baden und Federordnen gleicht, sich aber in dieser Hinsicht 
davon unterscheidet, dass der Vogel nicht nass wird und seine 
Federn nicht wirklich ordnet. Auch hier sieht man daher, dass 
die Bewegung zwar ausgefiihrt wird, aber das Wesentliche fehlt. 

Wenn der Sabelschnabler kampft, stellt er sich manchmal 
auf seinen Gegner, was im Vorhergehenden als Paarungs- 
bewegung gedeutet wurde. In diesem Zusammenhang miissen 
wir hinzufiigen, dass auch hier das Wesentliche der Paarung 
fehlt, namlich der Koitus. Das Tier setzt sich nur auf das andere, 
manchmal sogar verkehrt herum ohne das Geschlechtsorgan in 
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Wirkung zu stellen. Also ganz anders als die balzenden Kampf- 
laufer (Philomachus pugnax L.), welche auf dem Boden wirkliche 
Paarungsbewegungen machen und dabei sogar manchmal ihr 
Bediirfnis befriedigen: dabei rithrt der Drang direkt aus dem 
sexuellen Bediirfnis her! (PORTIELJE 1930). 

Ein Verhalten des kampfenden Sabelschnablers, das ich als, 
Briiten deutete, ist das sich auf den Boden setzen. Dabei werden 
jedoch die Brustfedern nicht aufgerichtet, wahrend die Eier beim 
wirklichen Bruten durch die aufgerichteten Brustfedern gegen 
Abkihlung geschiitzt werden. 

Schliesslich nimmt der Sabelschnabler wahrend des Kamp- 
fens zuweilen eine Schlafhaltung an, aber auch hier fehlt das 
Wesentliche: er schlaft nicht wirklich, es ist nur eine Schein- 
schlafhaltung. 


In allen diesen Fallen sehen wir wieder, dass die mit iiber- 
gesprungener Energie aktivierte Handlung bei oberflachlicher 
Betrachtung der Bewegungsform sehr der wirklichen mit autoch- 
thoner Energie aktivierten Handlung gleicht, aber sich davon 
unterscheidet, indem das biologisch Wesentliche 4) bei der Uber- 
sprunghandlung mehr oder weniger fehlt. Das Wesentliche im Ver- 
halten eines Tieres ist die (biologisch sinnvolle) Zielstrebigkeit. 

Die Bewegung der Ubersprunghandlung 4hnelt 
oberflachlich betrachtet der wirklichen oder sym- 
bolischen Handlung sehr, aber unterscheidet sich 
von ihr dadurch, dass sie nicht zielstrebig ist. Bei 
der Ubersprunghandlung fehlt demnach McDovucatv’s ,,most 
fundamental category of psychology: behaviour is pur- 
posive.” 

Das ist m.A. sehr wichtig, da die Zielstrebigkeit nicht auf 
mechanistische Weise erklart werden kann. McDouGa.v be- 
merkt, dass man vielleicht eine Maschine konstruieren kann, 
welche einige Kennzeichen des Verhaltens aufweist (z.B. ein 
Auto, das beim Einfahren sein ,,Verhalten verbessert’’, u.s.w.)?) 


1) z.B. die driickende Haltung, das Festmachen des Zweiges, das Um- 
hiillen der Eier, das Einschlafen, das Nasswerden, usw. 

*) Diese Abanderung ist auch nur vom Standpunkt des Fahrers aus ‘be- 
trachtet eine Verbesserung. Das Auto selbst hat ja keinen Standpunkt und 
kennt kein subjektives ,,gut’’ oder ,,schlecht’’, weil es kein Ziel nachstrebt. Es 
ist nur ein Mittel, das der Fahrer fiir seine eigene Ziele anwendet. 
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Die Zielstrebigkeit jedoch ist nach ihm ausschliesslich beschrankt 
auf das Verhalten im Tierreich, nur psychologisch erklarbar 
und somit das wesentliche Kennzeichen des Verhaltens von 
Tieren und Menschen. Seiner Ansicht nach ist es durchaus un- 
méglich, die Zielstrebigkeit des Verhaltens sogar im Prinzip 
mechanistisch zu erklaren. Meines Wissens hat keiner von seinen 
Kritikern je das Gegenteil beweisen kénnen. Man pflegt oft zu 
betonen, dass die Auslésung oder Erregung des Verhaltens ein 
kausaler Prozess sei, das schliesst aber nicht aus, dass der Verlauf 
des Verhaltens zielstrebig ist! 

Beim Verhalten von Tieren und Menschen wird 
offenbar ein Bewegungskomplex zu einem sinnvoll 
zielstrebigen Verhalten koordiniert. Darum miissen 
wir annehmen, dass ein psychologisches Moment da ist, 
das bei zielstrebigem Verhalten eine koordinierende Funktion 
austibt. Die Ubersprunghandlung dagegen ist nicht zielstrebig, 
obwohl dieselben Einzelbewegungen vorliegen. Das fihrt zu 
dem Schluss, dass bei der Ubersprunghandlung das koordinie- 
rende psychologische Moment fehlt. 

Die Ursache dieser Erscheinung ist nachweisbar, denn die 
Triebdisposition, zu der die Ubersprunghandlung gehért, ist 
nicht durch das adaquate Bediirfnis aktiviert, sondern 
durch iiberspringenden Drang aus einer anderen Triebdis- 
position, welche ihrerseits durch ein anderes Bediirfnis aktiviert 
wurde. Die Ubersprungkopulation wird also z.B. aktiviert durch 
einen Drang, welcher seine Aktivierung dem Bediirfnis dankt, 
durch kampfen ein Territorium, Nahrung, usw., zu erwerben. 
Die wirkliche und die symbolische Kopulation dagegen sind 
durch das sexuelle Bediirfnis verursacht. Beachtenswert ist, dass 
die Ubersprungkopulation auch mitten in der Paarungs- 
zeit immer misslingt, wenn doch das sexuelle Bediirfnis un- 
zweifelhaft vorhanden ist und sofort nach einer Ubersprung- 
kopulation autochthon sexuelles Verhalten auftreten kann! 
Daraus kann geschlossen werden, dass das sexuelle Be- 
dirfnis bei der Ubersprungkopulation sogar in der 
Paarungszeit keinen Einfluss ausibt, dh. latent 
bleibt, wahrend bei der autochthon aktivierten Kopulation 
das sexuelle Bediirfnis mit aktiv wird und eine koordinierende 
Funktion ausiibt. Deswegen miissen wir unterscheiden zwischen 
latentem und aktivem Bediirfnis. Solange das Bediirfnis 
latent bleibt, iibt es keinen Einfluss auf den Verlauf des Ver- 
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haltens aus. Das aktive Bediirfnis koordiniert den Be- 
wegungskomplex zu einem sinnvoll zielstrebigen Verhalten. 

Nun wird man die Frage stellen, was dieses aktive Be- 
diirfnis ist, d.h. auf welche Weise das Bediirfnis seinen koor- 
dinierenden Einfluss ausiibt, wenn es zugleich mit dem Drang 
aktiviert wird. 

Da im Pflanzenreich zwar biologische Niitzlichkeit oder 
Zweckmassigkeit, aber keine Zielstrebigkeit 1) zum Ausdruck 
kommt, ist das aktive Bediirfnis ein wesentliches Attribut des 
Tierreiches, und dachte ich, als ich mir diese Frage stellte, an 
die subjektive Begleitung des Dranges, also an dem Affekt 
(und die ihm untergeordnete Lust und Unlust, die bei Lern- 
prozessen regulierend wirkt). Das Erleben ist m.A. keine wber- 
fliissige Einzelheit, also kein Epiphanomen, sondern muss 
eine bestimmte Funktion im Gesamtgeschehen haben. Wenn 
wir diese Funktion entdecken und ihre Auswirkung wahr- 
nehmen kénnten, so wiirde das ein triftiger Grund zu der Auf- 
fassung sein, dass auch bei Tieren ein Erleben vorkommt. Ein 
solcher teleokausaler Analogieschluss ist n.m.M. wahrscheinlicher 
als eine: Analogiebegriindung ohne weitere Argumentierung, 
weil der erstere fiir eine Gruppe von Erscheinungen eine spe- 
zifische Erklarung gibt, wahrend die letztere eine blosse An- 
nahme ist. Sobald der Tierpsychologe sagt: ,,Das Bewusstsein 
oder Erleben ist kein Epiphanomen, sondern eine biologisch 
niitzliche Differenzierung innerhalb des vitalen oder psychischen 
Geschehens” (PoRTIELJE 1938), so wird das Erleben der Tiere 
mehr als eine blosse Annahme. Aus dieser These folgt namlich, 
dass das Fiihlen oder Erleben eine bestimmte Funktion hat, die 
von biologischer Bedeutung ist und daher biologisch untersucht 
werden kann. Es handelt sich also nur darum, ob man diese 
Funktion entdecken kann. Im Zusammenhang mit dem 
Vorstehenden sind zwei Deutungen méglich: 

1. Das latente Bediirfnis wird als Affekt aktiv und 
bt auf diese Weise seinen Einfluss aus. Die Zielstre- 
bigkeit kommt dann dadurch zustande, dass das Tier das Be- 
diirfnis erlebt; der Koordinator ist also das Erleben. 

Trifft das zu, so ist aktives Bediirfnis gleich (aktiver) Affekt. 
Dadurch stellt man sich auf den Standpunkt einer einfachen 


1) Zielstrebig im Sinne McDouca ts. 
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psycho-physischen Wechselwirkung mit allen damit verbundenen 
philosophischen Schwierigkeiten: das Tier fithlt das physiolo- 
gische Bediirfnis und dieser affektive Zustand beeinflusst das 
k6érperliche Verhalten. Muss man dann aber den Drang als 
einen physiologischen oder als einen psychologischen Begriff 
auffassen? Diese Fragen will ich hier nur streifen und verweise 
fiir Naheres auf PoRTIELJE (1938) !). 

2. Das latente Bediirfnis geht bei Aktivierung in 
ein aktives Bediirfnis itber und das aktive Bedirfnis 
wird als Affekt erlebt; der Affekt erméglicht da- 
durch die Wirkung des aktiven Bediirfnisses. In 
diesem Fall ist das aktive Bediirfnis der Koordinator und der 
Affekt der Katalysator welcher die Wirkung des aktiven Be- 
diirfnisses erméglicht. Dann wiirde man also die Aktivierung 
des Bediirfnisses als einen physiologischen Prozess und den 
Affekt als seine subjektive Erscheinungsform betrachten miissen, 
der Affekt wiirde jedoch kein Epiphanomen sein. 

Welche dieser zwei Moglichkeiten richtig ist, ist vielleicht 
mehr eine logische als eine psychologische Frage. Fiir uns ist in 
erster Linie wichtig, ob die Funktion des Affektes in 
einer derartigen Wirkung gelegen ist, dass ohne 
dsése die“ Zielsirebigkeit \des Verhaltens | fehlen 
wirde. Das wiirde dann gleichzeitig den Unterschied zwischen 
subjektiver Zielstrebigkeit und objektivem Zielgerichtetheit, 
Zweckmassigkeit oder biologischer Niitzlichkeit betonen. 

Dann wiirde also z.B. bei der Ubersprungkopulation zwar 
der Drang zum Ausfiihren von Paarungsbewegungen auftreten, 
aber der Wollustaffekt wiirde fehlen. Durch die introspektive 
Methode wird die menschliche Psychologie vielleicht unsere 
Frage beantworten kénnen. Gleichzeitig wird man dabei die 
Untersuchungen richten miissen auf das eigentiimliche Verhalten 
der Gans nach dem Erschépten der Eirollreaktion, das ich auf 
S. 458 mitteilte. 


1) Viele Untersucher werden dazu neigen, latentes und aktives Bediirfnis 
als zwei verschiedene physiologische Begriffe aufzufassen und den Affekt als 
die Art und Weise zu betrachten, auf der das aktive Bediirfnis erlebt wird. 
Wenn man die Aktivierung des Bediirfnisses auf diese Weise als einen rein 
physiologischen Prozess betrachtet, degradiert man den Affekt zu einem 
iiberfliissigen Epiphanomen oder gerat man in einem psycho-physischen Pa- 
rallelismus. Dann muss jedoch die Zielstrebigkeit wenigstens im Prinzip 
physiologisch erklart werden kénnen, was bisher noch nicht gelungen ist. 
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Als wir unsere unabhangig von einander geschriebenen Ma- 
-nuskripte besprachen, zeigte es sich, dass TINBERGEN (1939) 
unter ,,formalisation” die Erscheinungen fasste, wobei die 
Bewegungsform und Verhaltenskoordination der Ubersprung- 
handlung, der Symbolhandlung und der Intentionsbewegung 
verschieden sind von der urspriinglichen Handlung. Das kann 
zwei Ursachen habe: 

1. Es fehlt der Bewegungskoordination der Ubersprung- 
handlung (durch das Fehlen des adaquaten aktiven Bediirfnisses 
(Affekt)) die Zielstrebigkeit. 

2. Eine unvollkommene Handlung (Symbolhandlung, ein- 
leitende Handlung, Ubersprunghandlung) bekommt im Laufe 
der Phylogenie eine besondere Bedeutung (haufig Mitteilungs- 
funktion) und ist als besondere angeborene Bewegungsweise 
neben der urspriinglichen Handlung im Handlungsrepertoire 
aufgenommen. Damit wird also gemeint, dass aus einer Hand- 
lung zwei neue Handlungen entstanden sind. Der zweite Prozess 
kann sowohl an der autochthon wie an der allochthon akti- 
vierten Handlung vollzogen werden. 

Die nur auf die erste Weise veranderte Ubersprunghandlung 
mochte ich die primare Ubersprunghandlung nennen. 
Wenn das Zweite hinzu kommt, so entsteht die formalisierte 
Ubersprunghandlung. Im Ubrigen deutet TrnBERGEN in 
seiner Zusammenfassung nur die zweite Erscheinung mit ,,for- 
malisation”’ an. Das riihrt wohl daher, dass er die Existenz der 
Zielstrebigkeit abwies und daher (die Starrheit der Instinkthand- 
lung voraussetzend) Koordinationsunterschiede nur in der Phy- 
logenie entstehen lasst oder Intensitatsunterschieden zuschreibt. 

Allerdings scheint die zweite Erscheinung bei der Ubersprung- 
handlung nicht oft vorzukommen, sonst ware es kaum méglich, 
dass die Weise des Abreagierens bei sehr umfangreichen zoolo- 
gischen Gruppen gleich ist (S. 467 und 514). Herr Dr. Lorenz und 
Herr Dr. TiInBERGEN schreiben mir jedoch, dass sie die Formalisie- 
rung von verschiedenen Ubersprunghandlungen mit systemati- 
schen Reihen beweisen kénnen. Beim Kormoran scheinen die 
Ubersprunghandlungen wohl keine Mitteilungsfunktion zu haben. 
Aus der Beobachtung von TINBERGEN (1936) (vgl. S. 474) geht 
hervor, dass Méwen manchmal eine mit Kampfdrang aktivierte 
Nistausserung falschlich als Paarbildungseinladung auffassen: 
Selbst wenn sich zeigt, dass Végel die Ubersprunghandlung von 
der entsprechenden autochthon aktivierten Handlung unter- 
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scheiden konnen, impliziert dies noch nicht, dass das eine an- 
geborene kognitive Fahigkeit ware und ebensowenig, dass sie 
die Ubersprunghandlung als solche erkennten, weil sie ja auch 
auf die allgemeine Situation reagieren kénnten und dadurch 
dieselbe Handlung mit anderen Augen ansehen wiirden. 

Da 1 und 2 grundverschiedene Prozesse sind, méchte ich vor- 
schlagen, den Begriff Formalisierung nur fiir die phylogenetische 
Ausbreitung der Fahigkeit zu benutzen, umsomehr da dieser 
Prozess haufig zusammenzufallen scheint mit einer Erstarrung 
des Verhaltens, d.h. das Reagieren tiberwiegt allmahlich auf 
Kosten des Agierens. 

Dass bei der Ubersprunghandlung das adaquate Objekt gros- 
senteils wegfallt, erklarte ich in Abschnitt III D (S. 490-493). 
Bei anderen Handlungen kénnte das Objekt wegfallen durch 
phylogenetische Veranderung des kognitiven Aspektes der 
Fahigkeit, was ich dann gleichfalls zu der Formalisierung 
rechnen mdochte, weil das Unterscheiden von kognitiver, kona- 
tiver und affektiver Fahigkeit ja nur durch Abstrahierung ge- 
schieht und nicht wirklich gegeben ist. 


IV. SYMPATHETISCHE INDUKTION, WOBEI DIE INDUZIERTE 
AUSSERUNG EINE ANDERE TRIEBDISPOSITION AUSLEBT ALS 
DIE INDUZIERENDE AUSSERUNG 


Wenn ein Tier bei einem Artgenossen eine bestimmte Aus- 
drucksbewegung und -laut, welche also einen Affekt ausdriickt, 
wahrnimmt, dann wallt bei ihm derselber Affekt auf (unwill- 
kirliches Mitfiihlen, ,,primitive passive sympathy”, McDov- 
GALL). Wenn der Affekt in dieser Weise stark genug erregt wird, 
so gibt er zu einer Handlung Anlass und wir sehen dann ein 
Streben, welches auf dasselbe Triebziel gerichtet ist wie bei 
dem die Induktion erregenden Tier, wenn auch die angewandten 
Fahigkeiten verschieden sein kénnen (unwillkiirliches Mit- 
machen, ,,sympathetic imitation”. Vgl. weiter McDouca.t). 
In diesem Zusammenhang ist besonders interessant, dass nach 
~ McDoveatt das durch Induktion erregte Verhalten die Aus- 
serung desselben Dranges und Affektes ist, wie das 
induzierende Verhalten. Als ich daher bemerkte, dass 
Végel, die rhythmisch Fligelklappen und Gurgeln, einander 
gegenseitig stimulieren (,,Gurgeln sehen lasst Fliigelklappen’’) 
und dass es hauptsachlich nur von der Situation abhangt, ob 
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die Scharbe mit den Fliigeln klappt oder gurgelt, schloss ich 
- daraus, dass diese Ausdrucksbewegungen wahrscheinlich den- 
selben Affekt ausdriicken (KoORTLANDT 1938). Spater’ sah ich 
ein, dass dieser Schluss nicht richtig war, da es manchmal (ob- 
wohl weniger haufig) vorkommt, dass die induzierte Aus- 
serung einen anderen Affekt ausdriickt als die in- 
duzierende Ausserung, da sie zu einem anderen Streben 
gehort. 1) Ich beschranke mich vorlaufig auf ein Beispiel: Wenn 
in einer Kormorankolonieviertel Streitigkeiten vorgehen, so ver- 
halten sich die umwohnenden Paare sexuell, machen Nistbe- 
wegungen, usw. Als Herr Portierje und ich die Silberméwen 
im Zoologischen Garten ,,Artis” durch Fiittern zum Kampfen 
brachten, bekamen wir ein 4hnliches, aber noch mehr abwech- 
selndes Verhalten zu sehen. Man kann hier keinen Ausweg 
finden, indem man diese Handlungen als verschiedene Fahig- 
keiten im Dienste eines einzigen Bediirfnisses auffasst, dessen 
Drang von einem einzigen Affekt begleitet ist, denn dann wiirde 
dieses Streben Kampfen, Nestbauen, Briiten, sexuelles und elter- 
liches Verhalten umfassen miissen, wahrend andere Tatsachen 
darauf hinweisen, dass es Ausserungen verschiedener Bediirf- 
nisse sind. ?) 

Kampfen und Imponieren stimuliert andere Kormorane in 
erster Linie zum Kampfen und Imponieren, ferner zu allen 


1) Mit McDoucatu nehme ich an, dass jedes Tier von Natur auf die Aus- 
drucksbewegungen eingestellt ist, und nicht auf die Strebungen der Art. Die 
sympathetische Induktion findet also tiber den Affekt statt und nicht iiber 
den Drang. 

2) Wenn ein Kormoran gurgelt, und sein Partner reagiert darauf mit der 
r6666-Ausserung, wodurch ersterer wieder zu intensiverem Gurgeln stimuliert 
wird, usw., so liegt keine sympathetische Induktion im gewéhnlichen Sinn 
vor, sondern sie verhalten sich zueinander wie Subjekt und Objekt. Wenn der 
wiitende Angriff eines Tieres seinen Gegner auf die Flucht treibt, so ist dies 
ebensowenig sympathetische Induktion, sondern beide verhalten sich wie 
Subjekt und Objekt. Wenn jedoch das Gurgeln des sitzenden Partners eines 
Paares einen dritten Vogel, der nichts damit zu schaffen hat, zum Aussern 
einer der 3 Verhaltungsphasen des sitzenden Partners veranlasst, so ist dies ein 
Fall von sympathetischer Induktion. 

Bei der folgenden Ubersicht der Beobachtungen schliesse ich also alle 
Falle aus, wobei das Verhalten eines sitzenden Partners veranlasste, dass 
irgend ein stehender Partner ein anderes Verhalten zeigte und umgekehrt, 
weil wir in diesem Falle mit Verhaltungsweisen zu tun haben, die ineinander 
passen, da die Végel einer des anderen Geschlechtskumpan (LorENz 1936). 
sind, m.a.W. sich zueinander verhalten wie Subjekt und Objekt. 
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sexuellen Ausserungen und zum Nestbauen, weiter auch zum 
Scheinbriiten und Briiten (und betreuendem Verhalten?). Jeder 
kann im Artis im Friihjahr zu sehen bekommen, dass, wenn 
einige Scharben wiitend zu kampfen beginnen, auch die An- 
deren nicht nur zu kampfen beginnen, sondern (je nach den 
gegebenen Umstanden) auch mit den Fliigeln klappen, gurgeln, 
hopsen, liebkosen (auf verschiedene Weisen), kopulieren, Nest- 
material suchen, nistzittern, von irgendwoher nach dem Nest 
gehen und schliesslich in kleinerem Umfang auch Scheinbriiten. 
Der Grund der Streitigkeiten scheint dabei keine Rolle zu 
spielen. 

Ebenso reizt Sehen oder Héren von sexuellem Verhalten an- 
derer Kormorane durch sympathetische Induktion vorwiegend 
zu sexuellem Verhalten, weniger zum Kampfen, Imponieren 
und Nestbauen und relativ selten zum (Schein-) Briiten. 

Wahrnehmen von Nisten ruft in erster Linie Nisten hervor, 
daneben auch Kampfen, sexuelles Verhalten und vermutlich 
(Schein-) Britten. Es scheint der Zusammenhang zwischen 
Nisten und Briiten enger zu sein als zwischen sexuellem Ver- 
halten und Briiten sowie zwischen Kampfen und Briiten, jedoch 
sind diese Beziehungen schwierig durch einwandfreie Beobach- 
tung sicherzustellen. 

Zusammenfassend kénnen wir also sagen, dass Sexualtrieb- 
disposition, Nestbautriebdisposition sowie Kampf- und Impo- 
niertriebdisposition untereinander auf gleiche Weise verbunden 
sind, weiter, dass die Bruttriebdisposition daneben eine Sonder- 
stellung einnimmt, aber dass wahrscheinlich zwischen Nestbau- 
triebdisposition und Bruttriebdisposition ein etwas engerer Zu- 
sammenhang besteht als zwischen den beiden anderen und der 
Bruttriebdispostion. 

Wie es mit den Beziehungen zwischen diesen Triebdispositio- 
nen bei anderen Vogeln stehr hinsichtlich der sympathetischen 
Induktion, geht aus der Literatur nur ungeniigend hervor. Aus 
TINBERGEN (1936) bekomme ich den Eindruck, dass Nestbauen, 
Kampfen und Muldendrehen einen induktiven Zusammenhang 
aufweisen. 

Was die elterliche Betreuungstriebdisposition betrifft, so sah 
ich einmal, dass ein ruhig auf einem Pfahl sitzender Kormoran 
stimuliert wurde, als er das Fiittern eines Jungen sah. Er sprang 
ins Wasser, fiillte seinen Kehlsack und flog fort, um es iiber seine 
Jungen im Nest zu ergiessen. 
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Dass bei den Kormoranen, wenn sie andere fliichten sehen, 
‘nicht nur Fluchtausserungen, sondern auch Komfortausserungen 
erregt werden, kann man in Lekkerkerk konstatieren, wenn man 
die Scharben hinter dem Schutzzaun zu beschleichen versucht. 
Herrots und Lorenz c.s. wiirden in solchen Fallen berichten, 
dass das Sehen von Kormoranen in ,,Fluchtstimmung’’ bei 
anderen Kormoranen neben Fluchtstimmung auch _,,Bade- 
stimmung”’ und ,,Putzstimmung”’ auslést. 

Bei allen diesen Beispielen sieht man also, dass die durch 
Induktion entstandenen Ausserungen dieselben sind 
wie diejenigen, die durch Abreagieren einer ge- 
hemmten Triebauslebung entstehen. Da bis jetzt noch 
relativ wenig Beobachtungen vorliegen, kann ich nicht sagen, 
ob diese Regel immer zutrifft. Sollte es sich jedoch aus fort- 
gesetzten Untersuchungen ergeben, dass dieses der Fall ist, so 
liegt die folgende Erklarung wohl sehr nahe: 

Wenn ein Vogel bei einem Artgenossen eine Ausserung eines 
bestimmten Bediirfnisses wahrnimmt, so wird bei ihm nach 
dem Prinzip der sympathetischen Induktion das- 
selbe Bediirfnis aktiviert. Wenn dieser Drang jedoch 
nicht ausgelebt wird, so wird er nach den gewohn- 
lichen Prinzipien mittels einer Ubersprunghandlung 
abreagiert. Tatsachlich kann man bei dem induktiven Uber- 
bringen von Schrecken diese beiden Phasen deutlich beobach- 
ten: man sieht, wie das Tier mit erschrickt, wenn andere Schar- 
ben erschrecken, danach blickt es mit Halsreckbewegungen 
argwohnisch umher und sodann schiittelt es sich, wonach der 
Schrecken verschwunden ist und das Tier ruhig mit seiner 
Beschaftigung fortfahrt. 

Wie plausibel diese Erklarung auch scheint, in dieser Form 
kann sie nicht ganz richtig sein. Denn dann wiirden Uber- 
sprunghandlungen, entstanden aus sympathetischer Induktion, 
der ein Uberspringen von Energie folgt, dieselben objektiv wahr- 
nehmbaren Kennzeichen zeigen miissen, wie die direkt durch 
Uberspringen von Energie entstandenen Ubersprunghandlungen. 
Am Ende des Abschnittes III E sahen wir, dass ein Kennzeichen 
der durch direktes Uberspringen von Energie entstandenen 
Ubersprunghandlung ist, dass das Wesentliche fehlt: sie ist 
nicht zielstrebig; da die Triebdisposition nicht durch das ada- 
quate Bediirfnis und die adaquate Wahrnehmungsgestalt, son- 
dern durch allochthonen Drang aktiviert wird. 
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Bei den durch Induktion indirekt entstandenen Ubersprung- 
handlungen fehlt jedoch das Wesentliche nicht. Wenn irgendwo 
in der Brutkolonie eine Rauferei im Gang ist und ein dadurch 
stimuliertes Paar kopuliert, so gelingen dergleichen Kopula- 
tionen, wie es scheint, meistens wohl. Wenn ein anderes Paar 
durch diese Stimulierung nistet, so ist dies wirkliches Nestbauen 
und nicht nur sinnloses Herumzerren an einem Zweig. Alle 
induzierten Ausserungen sehen aus wie gewohnliches ziel- 
strebiges Verhalten. Es macht somit den Eindruck, dass 
es sich hierbei nicht um ein einfaches Abreagieren von 
aufwallendem Drang handelt, sondern dass auch das 
Bediirfnis der anderen Triebdisposition aktiv wird 
und durch ihren koordinierenden Einfluss das ,,purposive be- 
haviour”’ entstehen lasst, oder dass nicht nur der Drang sondern 
auch der Affekt iiberspringt. Mann kénnte meinen, dass durch 
die allochthone Aktivierung eine latente Spannung akut wird, 
dann ware es aber nicht klar, warum das bei den gewohnlichen 
Ubersprunghandlungen nicht geschieht. 


V. AUFSTELLUNG EINER BEGRIFFLICHEN FORMEL 
FUR DIE BEOBACHTETEN TATSACHEN HINSICHTLICH DES 
UBERSPRINGENS VON DRANG 


Im III. und IV. Abschnitt wurde besprochen, dass zwischen 
verschiedenen Triebdispositionen gleichsam ,,Zusammenhan- 
gen’? zu bestehen scheinen, iiber die der aufwallende Drang 
,uberspringen”’ kann. Diese waren offenbar in den untersuchten 
Fallen (fast unabhangig von der Starke der Triebdispositionen) 
von einem Alter von einigen Monaten ab vorhanden, ohne dass 
sie durch die Erfahrung beeinflusst wurden. Wie dieser Zu- 
sammenhang aussieht, ist vorlaufig eine unlésbare Frage. Die 
Formeln von zwei analysiertun Teilen des Triebdispositionen- 
systems der Scharbe sind in Abb. 1 und 2 dargestellt. 

In dem Diagramm sieht man eine Anzahl Triebdispositionen 
(Tr.). Wenn das zu einer solchen Triebdisposition gehdérige Be- 
diirfnis aktiviert wird, so lauft die Energie, wie durch eine der 
Linien angegeben ist, hinunter nach der Fahigkeit (angegeben 
durch ®) und entladt sich dort in eine Handlung. 

Die Fahigkeit zeigt gewohnlich einen kognitiven, einen affek- 
tiven und einen konativen Aspekt oder Moment, welche jedoch 
nicht unabhangig voneinander bestehen und darum nicht be- 
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sonders in dem Diagramm angegeben werden. Vielmehr haben 
wir mit einem einzigen sensomotorischen Mechanismus zu tun. 
McDoveatt vergleicht die Fahigkeit mit einer Dampfmaschine, 
welche den aus den Triebdispositionen (Dampfkesseln) auf- 
wallenden Drang (Dampf) nach aussen abfiihrt. In diese 
,.Dampfmaschine” ist also die Kognition aufgenommen, d.h. 
wenn bei erregtem Drang die Umweltbedingungen dazu fehlen, 
kann das Tier die Handlung nicht ausfiihren. Die punktierte 
Linie stellt eine ,,phylogenetisch durchschnittene” Linie dar, 
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Abb. 1. Ein Teil des Triebdispositionensystems des 
mitteleuropaischen Kormorans (Phalacrocorax carbo 
sinensis [SHAW & Nopp.]). 
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d.h. ein Verhalten, das den Kontakt mit dem Triebdispositionen- 
system verloren hat und zu einer reflexartigen Reaktion ge- 
worden ist. 

Man nehme z.B. an, dass die Sexualtriebdisposition sensu 
stricto aktiviert wird. Zuallererst hangt es dann von der Situation 
ab, ob der Kormoran als sitzender oder stehender Partner auf- 
tritt (was im Diagramm durch einen ,,kognitiven Umschalter’’ 
angegeben ist). Wenn sein Partner in der Nestmulde sitzt, so wird 
das Tier zum stehenden Partner werden (Schalter nach rechts 
gerichtet). Dann hat er noch die Verfiigung iber drei Fahig- 
keiten, namlich die r666-Ausserung, die r666-Liebkosung und die ' 
Kopulation. Welche Fahigkeit in Wirkung gesetzt wird, hangt 
von dem kognitiven Aspekt ab: gurgelt der Partner schwach, 
so folgt die r666-Ausserung, zeigt er die r666-Liebkosung, so tut 
der andere gewohnlich dasselbe und wenn der Partner zur 
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Paarung einladet, so ist die Aussicht vorhanden, dass das Tier 
seiner Einladung Folge leistet. Auf eine dieser Weisen findet der 
Drang einen normalen Ausweg von oben nach unten. Was ge- 
schieht nun aber, wenn diese KanAale blockiert sind durch eine 
der im Vorstehenden erérterten Ursachen? Dann lauft die 
Energie in entgegengesetzter Richtung von der Sexualtriebdis- 
position im engeren Sinn ab nach oben, bis die Sexualtriebdis- 
position im weiteren Sinn erreicht wird und die Energie kann 
sich nach unten in Kampfen, Imponieren oder Nestbauen ent- 
laden. Kénnen diese Handlungen durch die Umstande eben- 
sowenig ausgefiihrt werden, so steigt der Drang weiter nach 
oben und fliesst iiber die Fortpflanzungstriebdisposition nach 
dem Briiten und Betreuen der Jungen ab. 

Weiter ist aus dieser Skizze ersichtlich, dass die aufwallende 
Energie aus der Kampf- und Imponiertriebdisposition zugleich 
nach der Sexual- und Nestbautriebdisposition abfliesst, d.h. da 
ich feststellte, dass die Energie aus der Kampf- und 
Imponiertriebdisposition bei einer blockierten Trieb- 
auslebung zugleich nach dem sexuellen Verhalten 
und dem Nestbauen iiberlauft, habe ich das Dia- 
gramm so gezeichnet, dass diese Triebdispositionen 
gleichwertige Platze hinsichtlich der Kampftrieb- 
disposition einnehmen. Auch das Vice-Versa-Prinzip wird 
in dem Diagramm zum Ausdruck gebracht. 

Auch die Differenzierungen der Kampf- und Imponiertrieb- 
disposition habe ich in der Tabelle eingetragen, obgleich sie 
beim Kormoran kaum analysierbar sind. Die weiteren Teilen 
der Tabelle sind jedoch psychologisch gut fundiert: 

Ohne Zweig kann ein Kormoran nicht nistzittern, d.h. das 
Vorhandensein eines Zweiges ist die Bedingung fiir das Nist- 
zittern oder richtiger ausgedriickt: die Zweigkognition ist ein 
konstitutiver Aspekt oder Moment in dem sensomotorischen 
Mechanismus, der das Nistzittern darstellt. Fehlt dieses konsti- 
tutive Moment, so ist das Nistzittern blockiert (vgl. Abschn. 
IIf D) und bleibt nur das sexuelle Verhalten tibrig. Dass die 
Bruttriebdisposition beim Abreagieren des Dranges zum Kamp- 
fen und zum Imponieren erst an zweiter Stelle kommt, habe ich 
in dem Diagramm dadurch angegeben, dass ich sie eine Stufe 
hoher setzte. Fiir das Fiittern der Jungen hat die Scharbe ein 
bettelndes Junges nétig und das kommt naturgemiass bei einer 
Streitigkeit nicht vor und dieser Mechanismus ist dann blockiert. 
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Ganz anders bei den Silberméwen: hier ist die Anwesenheit 
eines Jungen nur Nebensache, m.a.W. die Kognition des Jungen 
ist kein untrennbares konstitutives Moment der Fiitterhandlung. 
Noch anders ausgedriickt: bettelndes Junges und Fiittern bilden 
beim Kormoran eine sukzessive Ganzheit, welche bei vorhande- 
nem Bediirfnis in Wirkung gesetzt wird. Bei der Silberméwe sind 
bettelndes Junges und Fiittern nur locker verbundene Teile, da 
die Ganzheit weniger fest ist und daher das Fiittern bei vor- 
handenem Drang auch ohne Junges stattfindet, weil der Mecha- 
nismus dann nicht blockiert ist. Demnach macht die kampfende 
Silberméwe Fiitterbewegungen als Ubersprunghandlung und 
die Scharbe nicht. 

Da ich vermute, dass zwichen Nestbautriebdisposition und 
Bruttriebdisposition ein engerer Zusammenhang besteht als 
zwischen Kampftriebdisposition und Sexualtriebdisposition sensu 
stricto einerseits und Bruttriebdisposition andererseits, habe ich 
diese beiden Triebdispositionen durch eine diinne Linie ver- 
bunden und mit einem Fragezeichen versehen. 

Die wiitende 66666-Ausserung oder machilose Wutausserung 
_ entsteht, wenn Wut und Schrecken zugleicherzeit auftreten. Da 
es weder ein gemengtes noch ein ambivalentes 
Verhalten ist, miissen wir annehmen, dass hier- 
bei Wut und Schrecken integrieren, was wir auf 
die in der Abb. 3 angegebene Weise wiedergeben 
k6énnen. 

Auf diese Weise findet manalsoeinen Zusam- _ 
menhang zwischen den Systemen von Abb. 1 
und 2. 

Da ich Makkinx’s Veroffentlichung und 
miindliche Mitteilungen benutzte, konnte ich 
im Vorhergehenden die Struktur der analy- 
sierten Teile des Triebdispositiunensystems des Sabelschnablers 
rekonstruieren. Das System sieht, einigermassen vereinfacht fur 
die sensomotorischen Mechanismen, aus wie Abb. 4 zeigt. 

Der “gull-cry” bildet gleichsam einen Zusammenhang zwi- 
schen dem System von Fortpflanzungstriebdispositionen und 
dem Fluchttriebdispositionensystem, da bei diesem Ruf ja die 
Bruttriebdisposition oder die elterliche Triebdisposition inte- 
griert mit der Fluchttriebdisposition (Schreckruf gegen die 
Méwengefahr von Sabelschnablern, welche Eier oder Junge 
haben). In diesem Diagramm habe ich den Méwenschreckruf 
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sowohl mit der Bruttriebdisposition wie mit der elterlichen 
Triebdisposition verbunden, da ich nicht weiss, zu welcher von 
diesen beiden er gehért. Damit will ich also nicht sagen, dass in 
diesem Ruf Bruttriebdisposition und elterliche Triebdisposition 
mit der Fluchttriebdisposition integrieren. Es ist sehr gut mog- 
lich, dass nur eine einzige von beiden zuerst genannten Trieb- 
dispositionen mitmacht und mit der Fluchttriebdisposition 
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Abb. 4. Das Triebdispositionensystem des europaischen Sabelschnablers 
(Recurvirostra avosetta [L.]). 


(Schreckaffekt) integriert. In diesem Fall fallt also eine der 
Linien, welche nach dem Méwenschreckruf laufen, fort. 

Auch dieses Diagramm ist ganz auf die beobachteten Tat- 
sachen basiert. Wenn Sabelschnabler kampften, so waren sexuelle 
Ausserungen (‘‘bowing” und ‘‘treading’’) und Halmeaufraffen 
die haufigsten Nebenerscheinungen, also habe ich sie auf aqui- 
valente Stellen hinsichtlich der Kampftriebdisposition gezeich- 
net. Bei heftigen Kampfen bekam MAKKINK auch das Sichsetzen 
(Britten) zu sehen und den Méwenschreckruf zu héren. Fiir diese 
Ausserungen ist also offenbar ein starkerer Drang notig oder 
anders ausgedriickt: Wenn der Drang stark genug ist, miindet 
er nicht nur in die sexuellen und Nisttriebdispositionen ein, son- 
dern ausserdem in die Brut- und elterliche Triebdispositionen. 
Daher habe ich diese in dem Diagramm eine Stufe hoher ge- 


WECHSELWIRKUNG ZWISCHEN INSTINKTEN 513 


stellt. Bei den heftigsten Kampfen und namentlich in Augen- 
blicken von spannendem Abwarten begannen die Sabelschnabler 
mit dem Scheinschlaf. Ich nehme also an, dass dies erst ge- 
schieht bei héchster Spannung oder grésstem Drang und zeich- 
nete demnach diese Triebdisposition noch weiter von der Kampf- 
triebdisposition entfernt. 

Auf dieselbe Weise setzte ich den rechten Teil des Systems zu- 
sammen. Wir haben in dieser Abhandlung erfahren, wie beim 
Sabelschnabler bei geniigend intensivem Drang der Mowen- 
schreckruf in den gewohnlichen Schreckruf iiberschlagt und 
umgekehrt. Auch der Zusammenhang von Schrecken mit Baden 
und Putzen wurde ausftihrlich dargetan. 

Wir konnen die verschiedenen Triebdispositionen mit Fassern 
vergleichen, in die Wasser gepumpt wird. Normal fliesst das 
Wasser nach unten ab, wenn aber schneller gepumpt wird und 
der Auslass die Wasserzufuhr nicht mehr bewAltigen kann, so 
steigt das Wasser an und fliesst durch die Auslasslécher héher 
gelegener Fasser ab. Beim sehr schnellen Pumpen und wenn 
iiberdies (bei gespanntem Abwarten) ein Teil der Auslasslécher 
verstopft ist, steigt das Wasser so hoch, dass es bis in das ,,Schlaf- 
fass” kommt. Eigentiimlicherweise werden ahnliche Bilder auch 
im Alltagsleben bei innerlichen Konflikten benutzt: ,,Es steht 
mir bis hierher’? und ,,mir lauft die Galle iiber’’. 


Vergleicht man das Triebdispositionensystem des Sabel- 
schnablers mit demjenigen des Kormorans, so fallt die grosse 
Ubereinstimmung im oberen Teil des Triebdispositionensystems 
auf. Dies braucht uns nicht zu verwundern, denn HEINROTH 
(1910) und spater LorENz (1935) haben betont, dass die in- 
stinktiven Ausserungen bei verwandten Vogelarten so viel 
Ubereinstimmung aufweisen, dass sie als taxonomisches Merk- 
mal benutzt werden kénnen. Wenn dies jedoch fiir die instink- 
tiven Ausserungen gilt, so miissen wir die dazu gehorigen ,,In- 
stinkte”’ (d.h. die Triebdispositionen) als identisch betrachten. 
Die Fahigkeit ist ja die sekundare Bildung, woriiber das Streben 
ausgelebt wird (PorTIELJE 1938) und wenn diese sekundare 
Bildung bei verschiedenen Tieren Homologie aufweist, muss die 
Triebdisposition, woraus sie entstanden ist, dieselbe sein. *) 


1) Ich méchte darauf hinweisen, dass Triebdispositionen mit derselben 
Funktion bei verschiedenen Tiergruppen nicht immer homolog zu sein 
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Bei nahe verwandten Tierarten kénnen wir also dasselbe 
Triebdispositionensystem erwarten. Da die Differenzierung in 
der Phylogenie zustande gekommen ist, wird man bei weniger 
nahe verwandten Arten finden, dass die Systeme gleich sind 
betreffs der iibergeordneten Triebdispositionen, dass sie aber in 
den Differenzierungen von einander abweichen (Sabelschnabler 
und Kormoran). Das gilt offenbar auch fiir den strukturellen 
Zusammenhang zwischen den Triebdispositionen, wie sie aus 
dem Abreagieren hervorgeht. Wie weit die Ubereinstimmung 
gehen kann, zeigt sich daraus, dass Végel sowie Saugetiere 
Schrecken durch Ausserungen der Komforttriebdisposition ab- 
reagieren (vgl. S. 467). Ein anderes Beispiel ist das Abreagieren 
von Kampf- und Imponierdrang. Nicht nur bei Kormoranen, 
Mowen und Sabelschnablern fliesst dieser nach der Sexualtrieb- 
disposition iiber, sondern auch bei Hunden, Rindern, Affen und 
vielleicht bei allen Saugetieren. Dabei scheinen dann dieselben 
Kennzeichen aufzutreten, die ich bei Végeln fand. Ob das Inte- 
grieren von Triebdispositionen im Laufe der Phylogenie zu 
Konvergenzerscheinungen gefiihrt hat, kann nur durch ver- 
gleichend psychologische Untersuchungen gelést werden. 

Die Meinung, dass McDovucGa.v’s Triebdispositionen nur fiir 
den Menschen gelten und dass man bei Tieren mit ganz anderen 
Triebdispositionen zu tun hat, scheint mir jedenfalls nicht richtig 
zu sein. 


Die Abb. 1, 2 und 3 geben, wie alle Diagramme, ein zu ein- 
faches Bild von der Wirklichkeit. Wir haben induktiv gefunden, 
dass zwischen Gruppen von Verhaltungsweisen Beziehungen 
existieren. Das schliesst nicht ein, dass Triebdispositionen ge- 
trennte ,,Organe’’, verbunden durch ,,Mechanismen”’ sind. Im 
Gegenteil, das Triebdispositionensystem ist vielleicht viel mehr 
ein fliessendes Ganzes von Verhaltensméglichkeiten, in dem ver- 
schiedene Differenzierungen und Integrierungen unterschieden 
werden kénnen, die jedoch keine abgeschiedenen Teile sind. Die 
iibergeordnete Triebdisposition geht also gleichsam kontinuier- 


brauchen. Die Nisttriebdispositionen bei anthropoiden Affen und bei Végeln 
z.B. werden wohl nicht homolog sein. Eine Triebdisposition ist ja nur eine 
gemeinschaftliche psychophysische Basis fiir eine Anzahl von Verhaltungs- 
weisen mit ungefahr derselben Funktion, sie ist also nicht dasselbe wie diese 
Funktion, Dieselbe Funktion kann bei verschiedenen Tiergruppen eine ver- 
schiedene Basis haben. 
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lich in seine Differenzierungen tiber ohne irgendwelche ,,Ver- 
bindungslinie”’ 


VI. ERKLARUNG DER VERWENDETEN BEGRIFFE 


Wenn man die Wechselwirkung zwischen Instinkten behandelt, muss man 
einen Instinktbegriff voraussetzen. Der Unterschied zwischen Triebdisposi- 
tion und Fahigkeit schliesst sich ungefahr bei McDoucatts Begriffen »»propen- 
sity’, bzw. ,,ability’ an. Bei Aktivierung des Bediirfnisses wallt ein Drang 
(,,urge, impulse, drive, active tendency, conative energy’’) auf und strebt das 
Tier mittels der angeborenen und angelernten Fahigkeiten (sensomotorischen 
Mechanismen) das Triebziel an. Man kann kognitive, affektive und konative 
Fahigkeiten unterscheiden aber nicht voneinander trennen. Das Verhalten 
hat nicht nur einen objektiven biologischen Zweck, sondern auch ein vom 
Tier angestrebtes Ziel, das damit nicht zusammenfallt. Wird das subjektive 
Triebziel erreicht, so wird das Bediirfnis befriedigt und der Drang erlischt. 
Wird es nicht erreicht, so kann der Drang abreagiert werden und Katharsis 
oder Abspannung eintreten. 

Triebdisposition und Drang werden meistens nicht unterschieden und beide 
werden als 'Trieb bezeichnet. Ich glaube aber (vgl. Abschnitt III), dass eine 
Unterscheidung notwendig ist. Triebdisposition und Drang verhalten sich 
zueinander wie Moglichkeit und Wirklichkeit. Zuweilen fasst man unter 
Trieb Drang und Affekt zusammen, obwohl doch unverkennbare Griinde 
vorhanden sind, um einen Unterschied zu machen. Man muss scharf aus- 
einander halten: 

1. Das Integrieren von Triebdispositionen, wobei ein vollstandig 
neues Verhalten entsteht, dessen Bestandteile weder in dem Streben noch 
in der Ausdrucksbewegung mit dazugehérigem Laut zu erkennen sind. 
Dies weist darauf hin, dass hier keine Mischung, sondern eine Verschmelzung 
stattgefunden hat zu einer vollig neuen Ganzheit. Beispiele findet man bei 
einem Teil der kr6ékr6- und Wut- Ausserungen (vgl. die vorige Arbeit). 

2. Das gemengte Verhalten, wenn zwei eng verwandte Triebdis- 
positionen gleichzeitig aktiviert werden und man also beider Ausdrucks- 
bewegungen und Strebungen gleichzeitig zu sehen bekommt. Das kommt 
hauptsdchlich vor bei dem Verhalten, das mit der Fortpflanzung im Zu- 
sammenhang steht (PoRTIELJE 1928). 

3. Das wechselnde oder ambivalente Verhalten, wenn zwei 
Triebdispositionen, deren Streben gar nicht vereinbar ist, gleichzeitig und in 
ungefahr gleich starkem Grade aktiviert werden.Dann k6nnen wir in einigen 
Fallen sehen, wie bald das eine, bald das andere Streben die Oberhand ge- 
winnt und das Resultat ist, dass keins von beiden sein Triebziel erreicht. 
Das kann man z.B. bei Neugier und Fluchtdrang beobachten, wenigstens, 
wenn nicht eins von beiden in eine Ubersprunghandlung abreagiert wird. 

Selbstverstandlich kann auch ein ambivalentes Verhalten einer ganz 
anderen Art auftreten, wenn das Tier zégert, eine von zwei Fahigkeiten zu 
wahlen, um ein Triebziel zu erreichen (z.B. die Zwergrohdrommel (Ixobrychus 
minutus L) auf Photo 77 bei PoRTIELJE (1938), oder ein verliebter Vogel, der 
sich in ,,l’embarras du choix” befindet zwischen zwei vor ihm ,,balzenden” 
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Artgenossen, wobei er also zégert, welche Richtung er dem Streben geben 
soll). 

a Schluss erinnere ich an den von McDoucatt gemachten Unter- 
schied zwischen der Starke eines Bediirfnisses und dem Grad der Aktivierung 
eines Bediirfnisses, also der Starke des aufwallenden Dranges. So ist das 
Sexualbediirfnis bei Végeln in der Paarungszeit starker als im Winter, aber 
der Aktivierungsgrad kann in allen Jahreszeiten wechseln von Null bis zu 
dem in dieser Zeit bestehenden Maximum. So kann ein Vogel sich in einem 
bestimmten Augenblick im Winter wohl einmal viel sexueller verhalten als 
~ in einem bestimmten Augenblick im Frithjahr. Dies zeigt sich dann in Aus- 
drucksbewegungen: ihre Intensitat hangt namlich ab von dem Grade der 
Aktivierung des Bediirfnisses, also von der Starke des Dranges und des 
Affektes. Je starker ein Bediirfnis aktiviert wird, desto deutlicher kommt 
dies in der schnelleren oder heftigeren Bewegungsweise, in dem lauteren und 
hdheren Klang der Stimme, in dem langer Anhalten oder weiter Fortsetzen 
der Bewegung zum Ausdruck. Beim ,,Gurgelausdruck”’ z.B. finden wir alle 
Ubergange von einer kurzen Schnabelbewegung mit kaum hérbarem ,,krrr”’ 
bis zum auf den Riicken Werfen des Kopfes, wobei Hals, Kehle und Kopf 
vibrieren, was von einem sch6n und laut schallenden ,,arr666”’ begleitet 
wird. Wahrend ich dies 1938, indem ich darin PorTIELJE (1937, 1938) 
folgte, wenig bezw. stark differenziertes ,,Gurgeln’’ nannte, habe ich jetzt, 
da eine ausgebreitetere Terminologie nétig ist, von der Intensitat des 
Gurgelns gesprochen. Je starker also eine Triebdisposition aktiviert wird, 
desto starker sind Drang und Affekt, desto intensiver und anhaltender ist 
das Streben und desto intensiver ist die Ausdrucksbewegung. 

Die Geschlechtstriebdisposition ist bei erwachsenen Végeln im allge- 
meinen im Winter schwach und im Friihling stark, kann jedoch in beiden 
Jahreszeiten sowohl stark als auch schwach aktiviert werden. Im Friihling 
wird sie meistens stark und selten schwach aktiviert, im Winter umgekehrt. 
Daher sieht man im Friihling meistens sehr intensive und im Winter schwach 
intensive sexuelle Ausdrucksbewegungen. Theoretisch kénnte man unter 
der Starke eines Bediirfnisses verstehen: die Menge der autochthonen psy- 
chischen Energie (im Sinne McDoucatts), welche die Triebdisposition 
durchschnittlich pro Zeiteinheit liefert; unter dem Grade der Aktivierung 
die Menge Energie, welche die Triebdisposition in einem bestimmten 
Augenblick pro Zeiteinheit liefert. 


SUMMARY 


On the supposition that an instinct is a purposive behaviour- 
system, 3 ways of interaction of instincts have been investigated 
based on research work about cormorants and other birds. 

1. If changes in the conditions of life and in hormonal 
operations modify the strength of a given instinctive appetite” 
(Crarc) (want, need), energy is released hereby or additional 
energy 1s required. This energy benefits or is detrimental to other 
appetites, which finds expression in the daily number of hours in 
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which, an the intensity with which, the satisfaction of these ap- 
petites is striven after. This transference of energy has an effect 
on all appetites and more in particular those in which the 
actional component preponderates over the reactional compo- 
nent. The daily amount of sleep and rest is not materially in- 
fluenced hereby. Primarily the action is therefore present which 
is distributed over various appetites. 

2. Observation has taught that the animal is, generally speak- 
ing, not able to inhibit an aroused impulse, every actuation of 
a given instinctive appetite leading to some action or other. 
This raises the question as to what happens if the abilities 
(McDovuca.t) in which the impulse is usually outlived, are in- 
hibited by an antagonistic impulse (fear and anger), by physical 
or mental impossibility of giving expression to the innate form 
of behaviour in a given situation (a pursued animal driven to 
bay), or by intelligent checking (the animal is scared by a sudden 
noise but perceives no danger). In all these cases it has been 
found that the impulse ,,sparks over” to a definite behaviour- 
group (always the same) no matter what the cause of the in- 
hibition was, e.g. the flight-impulse to comfort-behaviour, the 
fighting impulse to mating and to nesting. Further if this be- 
haviour-group is inhibited too or if the impulse is a very strong 
one, it sparks over to another behaviour-group (fighting impulse 
to brooding, etc.). The sparking over operates mutually (the 
sexual and nest-building impulse to fighting, vice-versa-prin- 
ciple). 

From this it appears that among behaviour groups certain 
fixed connections exist not affected by experience and therefore, 
such a behaviour group has something in common: a propensity 
(McDoveaLL) or propensity disposition. The connections be- 
tween these propensity dispositions have been analysed and 
shown in diagrams. 

The connections between propensity dispositions undergo no 
change during lifetime. The tendency of a given impulse to 
spark over into a certain propensity disposition is hardly in- 
fluenced at all by the strength of the (hormonal) appetite, con- 
nected with the propensity disposition just mentioned (sexual 
sparking over actions during immaturity). The innate cognition, 
is, in the case of ,,autochthone actuation” (i.e. when the impulse 
has not sparked over from anywhere else), coupled to a certain 
form of behaviour. In most cases, however, the cognition is 
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simply skipped, if the impulse has been sparked over from else- 
where (in a quarrel sexual behaviour is shown in the absence of 
the other sex). It would seem that an impulse can never spark 
over into reflexes; evidently in phylogeny they have lost all 
connection with the propensity disposition system. 

The ,,allochthone” (i.e. with sparked over energy or im- 
pulse) actuated actions at first sight, look very much like the 
corresponding actions in autochthone actuation, but on closer 
investigation the essential is invariably found to be wanting: 
Sparking over copulations are always fail; in sparking over nest 
building the twig is never worked in, in sparking over baths the 
bird never gets wet, etc. When the appetite is really present the 
sparking over behaviour is not purposive after all! McDouGALL’s 
criterion of behaviour ,,behaviour is purposive” is wanting in 
contra distinction to all other forms of behaviour that have been 
aroused by actuation of an appetite. The ,,active appetite’ is, 
therefore, the co-ordinator that brings about the purposiveness 
in normal actions. In sparking over action, an appetite that 
happens to be present continues to be latent. Sparking over 
action may also occur in the absence of adequate appetite, since 
the impulse has sparked over from another appetite. 

The question has been put as to what active appetite is. Seeing 
that purposive behaviour only occurs in the animal kingdom, 
we have to look for an agent that only occurs in the animal 
kingdom to explain the appetite becoming active. This agent is 
apparently wanting in the sparking over action. It has never 
been made feasible that purposiveness as such, has allowed of its 
being explained mechanically. Assuming that subjective ex- 
periences cannot be epiphenomenal, must have a function, the 
question may be asked, wether emotion is the co-ordinating 
agent. By carefully examining the function of the subjective 
experiences in the total behaviour, it is possible to make known 
the experiences of animals and to describe certain experiences 
to animals and to deny them to plants, on a scientific basis, 
so not grounded on analogy alone. 

In the course of phylogeny the quality of the movement of the 
sparking over action may change (formalisation). 

3. When a bird sees or hears another of the same species be- 
have in a certain way, it often does the same, at any rate, it 
aims at the same purpose (sympathetic induction, McDoucat1). 
It often happens, however, that it acts differently (on witnessing 
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flight, it begins to shake out its feathers). The connecting be- 
tween the form of behaviour seen or heard in the other bird and 
the induced form, seems to be of the same nature as in sparking- 
over action between the first actuated propensity disposition and 
the propensity disposition into which the impulse sparkes over. 
Yet the forms of behaviour induced in this way are no ordinary 
sparking over actions, since they fail to show the characteristic 
traits of sparking over action. This phenomenon has not yet been 
explained. 
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